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Fragmento de roca después de su tratamiento químico en el que se observa un elemento P1 de 
Idioprioniodus claviger (ROUNDY, 1926) de 2 mm de longitud y la microfacies que caracteriza 
la muestra TZ2/4-2 del nivel TZ2/4, sección de Tizra 2, de la Formación Tizra (región de 
Adarouch, Meseta Central, Marruecos). 
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En el presente trabajo se describen y analizan las diferentes asociaciones de conodontos registradas en dos
zonas de Marruecos, la región de Adarouch (Meseta Central) y la Cuenca de Tindouf. La región de Adarouch se
localiza en la parte noroeste de la Cuenca de Azrou­Khenifra, que pertenece a la parte central de la Meseta Occi­
dental de Marruecos, y donde la sucesión carbonífera aflora en bandas de dirección NE­SO y está compuesta por
diversas formaciones, de las cuales Tizra, Mouarhaz, Akerhi, Idmarrach y Tirhela fueron muestreadas para cono­
dontos. La Cuenca de Tindouf se localiza al sur de Marruecos y es un gran sinclinal cuyo eje presenta una dirección
aproximada ESE­NNO, aflorando parte del sinclinal al oeste de Algeria y norte de Mauritania. Su flanco norte es
un gran escarpe que forma la cadena montañosa de Djebel Ouarkziz, donde se levantaron varias secciones estra­
tigráficas que componen la sección compuesta de Tinguiz Remz. En esta sección se encuentran representadas for­
maciones carboníferas de Betaina y Ouarkziz, las cuales fueron muestreadas para conodontos. Entre ambas
regiones se tomaron 168 muestras lo que implicó un total de 465,8491 kg de roca para procesar en laboratorio y
14,0051 kg de residuo sólido insoluble para ser triado posteriormente, obteniéndose 5921 elementos conodontales
entre la región de Adarouch y la Cuenca de Tindouf.
En el conjunto de las formaciones de la región de Adarouch se han identificado hasta 10 géneros, 18 especies
y 9 subespecies de taxones multielementales de conodontos donde Gnathodus bilineatus y Gnathodus girtyi,
Lochriea commutata, Idioprioniodus claviger, Idioprioniodus conjunctus, Kladognathus tenuis/complectens y
“Gnathodus“ homopunctatus son los taxones más comunes. En menor número se registran Mestognathus,
Synclydognathus, Cavusgnathus y Vogelgnathus. Las asociaciones de conodontos más abundantes provienen de
la parte superior de la Fm Tizra, donde se registra una fauna indicativa de ambientes relativamente profundos en
la plataforma externa y que se caracteriza por la biofacies de Idioprioniodus, definida por el predominio de Idio­
prioniodus y, de Gnathodus y Lochriea. En esta asociación varios ejemplares presentan microtexturas de sobre­
crecimientos epitaxiales de apatito criptocristalino, así como conodontos con diversas patologías, especialmente
en formas adultas a gerontes. La asociación identificada es muy similar a la registrada en la Zona de conodontos
de Kladognathus­Gnathodus girtyi simplex en el Pendleiense (Namuriense inferior) de Inglaterra y a la descrita
en la Zona de Lochriea ziegleri en el Tarusiense­Stesheviense (Serpujoviense inferior) de la Cuenca de Moscú. A
partir de las asociaciones de foraminíferos la parte superior de la Fm Tizra fue datada como Tarusiense (Serpujo­
viense inferior). Además, se ha evaluado el CAI de los conodontos, obteniéndose unos valores de 2,5­3 que a
partir del diagrama de Arrhenius indicarían que el rango máximo de temperatura a la que fue expuesta la roca que
los englobaba es de 90­125oC. Estos valores se corresponden con una carga sedimentaria en la zona igual o superior
a 2300 m.
La Formación Mouarhaz no fue productiva en conodontos mientras que las formaciones Akerchi y Tirhela
presentan una diversidad y abundancia bajas. La Fm Akerchi representa medios marinos someros, submareales a
intermareales, en facies poco favorables para la habitabilidad de los conodontos. En las asociaciones de conodontos
predominan Cavusgnathus y Mestognathus, estando presente  también Synclydognathus y en un número muy bajo
Gnathodus. Algunos ejemplares en esta formación presentan evidencias de abrasión y se han encontrado unos
pocos elementos reelaborados. Esta formación fue datada por foraminíferos como Serpujoviense­Bashkiriense
(en el techo). La Fm Idmarrach y gran parte de la Fm Tirhela representan una sedimentación carbonatada en
medios relativamente profundos a someros de la plataforma interna, registrándose a techo de la primera y hacia
la mitad de la segunda una secuencia de somerización en la plataforma que caracteriza el evento de regresión del
Bashkiriense. Este episodio se encuentra mejor desarrollado en la Fm Tirhela, por lo que las asociaciones de co­
nodontos son muy poco diversas y abundantes. En la Formación Idmarrach las asociaciones de conodontos son
de tipo mixto con mezclas de formas de aguas profundas (Gnathodus, Lochriea) y someras (Mestognathus, Ca­
vusgnathus), y con taxones comunes en condiciones intermedias entre ambas (Kladognathus, Synclydognathus),
indicando medios submareales dentro de la plataforma interna. Las asociaciones de foraminíferos permiten datar
a la Fm Idmarrach como Serpujoviense­Bashkiriense y a la Fm Tirhela como Serpujoviense superior­Bashkiriense.
En la Fm Idmarrach se registran Gnathodus bollandensis y Declinognathodus inaequalis que son los marcadores
bioestratigráficos del Subpiso Arnsbergiense y del límite Misisípico­Pensilvánico, respectivamente y definen las
Zonas de conodontos de Gnathodus bollandensis, que puede correlacionarse en Europa y Asia, y la Zona de De­
clinognathodus noduliferus, que se reconoce globalmente. En esta formación se registra una de las asociaciones
más diversas de taxones de conodontos misisípicos en materiales pensilvánicos de las que se conocen en la lite­
ratura. El CAI de los conodontos de estas tres formaciones es de 3­3,5 implicando que la roca que los contenía
fue expuesta a un rango máximo de temperatura de 125­156,5oC. Estos valores mayores podrían explicarse por
una mayor carga sedimentaria por un mayor apilamiento de materiales debido a la actividad tectónica en la zona
oriental de la cuenca.
i
RESUMEN
La sucesión carbonífera estudiada en Tinguiz Remz en la Cuenca de Tindouf fue datada como Asbiense superior
(Viseense superior)­Krasnopolyaniense (Bashkiriense inferior) mediante foraminíferos. Está compuesta por las for­
maciones Betaina y Ouarkziz representativas de facies someras, fundamentalmente submareales e intermareales,
dentro de una plataforma/rampa media e interna, por lo que sólo en la parte superior de la Fm Ouarkziz se han re­
gistrado conodontos. Estas asociaciones son muy poco diversas y abundantes distinguiéndose hasta 6 géneros, 6
especies y una subespecie de forma multielemental. Los taxones presentes en orden decreciente de abundancia son
Kladognathus, Cavusgnathus, Hindeodus, Mestognathus y Lochriea. A techo de la formación, se registra Idiogna­
thoides sulcatus sulcatus? que indica una edad Krasnopolyaniense (Bashkiriense inferior). Los conodontos presentan
un CAI de 1,5 indicando temperaturas máximas de exposición de entre 50­90oC.
Las asociaciones de conodontos tanto de la región de Adarouch como las de la Cuenca de Tindouf para el Vi­
seense superior­Bashkiriense son características de las biofacies de medios someros de la “provincia” de Eurasia,
registradas en diversas cuencas de Europa occidental y oriental (norte de Inglaterra, Cuenca de Moscú, Cuenca de
Lublin en Polonia, Cuenca de Béchar en Argelia). Las diferencias existentes en la composición de las asociaciones
entre las diversas cuencas de esta “provincia” depende más de aspectos paleoecológicos, si son asociaciones de fa­
cies someras (i.e. las estudiadas en el presente trabajo) o de facies profundas (p. ej., Zona Cantábrica), que paleo­
biogeográficos. Asimismo, también son similares con las registradas en medios muy someros de las Provincias
Atlánticas de Canadá, especialmente en el caso de las formaciones Akerchi y Ouarkziz.
ii
This Ph.D. Thesis is focused on the different conodont assemblages recovered from the Adarouch region (Central
Meseta) and the Tindouf basin (Morocco). The Adarouch region is situated to the northwest of the Azrou­Khenifra
Basin, in the central part of the Western Meseta, where the Carboniferous succession crops out in NE­SW oriented
strips and where the Tizra, Mouarhaz, Akerchi and Tirhela formations were sampled for conodonts. The Tindouf
Basin is a vast syncline with its major axis oriented ESE­NNW, situated between southern Morocco and western
Algeria and to the north of Mauritania. Its northern limb constitutes a major escarpment, the Djebel Ouarkziz moun­
tain range, in which several stratigraphic sections were studied in the composite section of Tinguiz Remz. In this
section, the Betaina and Ouarkziz formations were studied for conodonts. In both regions, 168 levels where sampled
for conodonts, implying a total of 465.8491 kg of rocks processed in the laboratory and 14.0051 kg of solid insoluble
residue for picking. In total, 5921 conodonts were recovered. 
Conodonts of the formations of the Adarouch region could be ascribed to 10 different multielemental genera of
which 18 species and 9 subspecies were identified. The main and most abundant taxons recorded are, Gnathodus
bilineatus y Gnathodus girtyi, Lochriea commutata, Idioprioniodus claviger, Idioprioniodus conjunctus, Kladog­
nathus tenuis/complectens and “Gnathodus“ homopunctatus, whereas Mestognathus, Synclydognathus, Cavusg­
nathus and Vogelgnathus are less common, sometimes constituting a minor component in certain assemblages. The
upper part of the Tizra Fm contains the most abundant assemblage of conodonts representative of relatively deep­
water environments in an external platform and where the dominance of Idioprioniodus as well as Gnathodus and
Lochriea has allowed the recognition of the Idioprioniodus biofacies. Pathological conodonts and adult/gerontic
specimens with criptocristaline overgrowths of apatite on their “oral” surfaces are common in this assemblage. Its
composition is very similar to those conodont assemblages from the Kladognathus­Gnathodus girtyi simplex con­
odont Zone from the Pendleian (lower Namurian) of England and the Lochriea ziegleri Zone from the Tarusian­
Steshevian (lower Serpukhovian) of the Moscow Basin. This upper part of the Tizra Formation has been dated as
Tarusian­Steshevian (lower Serpukhovian) by means of foraminifers. CAI values of 2,5­3 obtained by conodonts,
once plotted in the Arhenius plot, indicate heating temperature ranges of 90­125oC for the Tizra Fm, which are con­
sistent with a sedimentary overburden equal to or higher than 2,300 m. 
The Mouarhaz formation did not yield conodonts, while low diversities and abundances characterize the con­
odont faunas from the Akerchi and Tirhela formations. Shallow­water environments, subtidal to intertidal, are
recorded in the Akerchi Fm, which represent unfavorable facies for the conodont animal. The most distinctive con­
odonts in these faunas are Cavusgnathus and Mestognathus, Synclydognathus is also represented, whereas Gnatho­
dus is a minor constituent. Evidence of abrasion has been observed in some specimens, as well as reworking of
some conodont elements. By means of foraminifers the Akerchi Fm was dated as Serpukhovian­Bashkirian (at its
top). The Idmarach Fm as well as most of the Tirhela Fm is mainly a calcareous succession deposited in relatively
deep­water environments in an inner platform. The regressive event which characterises the base of the Bashkirian
in the Adarouch region is recognised as a shallowing sequence at the top of the Idmarrach Fm and from the middle
part to the top of the Tirhela Fm, where it is better developed and, hence the conodont faunas of the latter are im­
poverished compared to those from the Idmarrach Fm. In the Idmarrach Fm a mixed conodont fauna is recorded,
where deep­water genera (Gnathodus, Lochriea) coexist with shallow­water conodonts (Mestognathus, Cavusg­
nathus), as well as with other taxons which are well known as dwellers in both shallow­water to relatively deep­
water environments (Kladognathus, Synclydognathus). The foraminiferal assemblages recorded in the Idmarrach
and Tirhela formations, allow the recognition of the Serpukhovian­Bashkrian and the upper Serpukhovian­
Bashkirian boundaries, respectively. Taking into consideration conodonts, the record in the Idmarrach Fm of the
biostratigraphic markers of the Arnsbergian Substage and the Misissippian­Pensylvanian boundary, Gnathodus
bollandensis and Declinognathodus inaequalis, respectively, has enabled the recognition of two conodont biozones
in this formation, the Gnathodus bollandensis Zone, which can be acknowledged in Europe and Asia, and the De­
clinognathodus noduliferus Zone, that can be correlated globally. It is interesting to point out that the Bashkirian
rocks from this formation contain one of the richest mississippian conodont faunas known from the literature, being
Declinognathodus the only Pennsylvanian taxon recorded from this Bashkirian sequence. CAI values from the Ak­
erchi, Idmarrach and Tirhela formations have values that range from 3­3,5 corresponding to heating temperatures
of 125­156,6oC. These higher values with respect to those of the Tizra Fm, imply a higher overburden related to
the tectonic activity that characterises the eastern part of the Azrou­Khenifra Basin during the main Carboniferous
event of the Variscan Orogeny, by which higher amounts of Carboniferous rocks were piled up due to the emplace­
ment of of nappes from the Eastern Meseta
The studied Carboniferous succession from Tinguiz Remz (Tindouf Basin) spans the Asbian (upper Viséan) to
the Krasnopolyanian (lower Bashkirian) as recorded by foraminifers. The Betaina and Ouarkziz formations were
deposited under shallow­water conditions, subtidal and intertidal, within a middle to inner platform/ramp, being
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ABSTRACT
the main cause for the sole recovery of conodonts in the upper part of the Ouarkziz Fm, due to unfavorable facies.
Within the impoverished assemblages recovered, 6 multielemental genera, 6 species, and 1 subspecies have been
identified, dominated in order of abundance by Kladognathus, Cavusgnathus, Hindeodus, Mestognathus and
Lochriea. Idiognathoides sulcatus sulcatus? has been recorded from the top of the Formation supporting a
Krasnopolyanian age. The CAI value is interpreted as 1,5 implying overheating temperatures of 50­90oC.
The upper Viséan­Bashkriran conodont assemblages from both the Adarouch region and the Tindouf Basin con­
form to the shallow­water biofacies of the Eurasian “province” recognised in different basins of Western and Eastern
Europe (north of England, Moscow Basin, Lublin Basin in Poland, Béchar Basin in Argelia) during the Carbonif­
erous. The differences in the composition of the conodont assemblages between the diverse basins of this “province”
are due to palaeocological factors rather than palaeogeographical ones. This differences between shallo­water and
deep­water environments can be exemplified with the Moroccan assemblages of this study compared to those of
the Cantabrian Mountains.. The conodont assemblages of the present study show some similarity with those of the
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Desde el descubrimiento por PANDER (1856) de los
conodontos, elementos mineralizados del aparato oral
del animal conodonto, estas micropiezas se han emple­
ado fundamentalmente para estudios bioestratigráficos
y, desde hace unas décadas, ha cobrado importancia su
uso en la prospección de recursos de interés económico
al actuar como geotermómetros de amplio espectro (50­
600oC) (EPSTEIN et al., 1977; REJEBIAN et al., 1987; SAR­
MIENTO & GARCÍA­LÓPEZ, 1996). Aunque no sólo
pueden emplearse como geotermómetros, su utilidad se
ha comprobado en diversos campos, como por ejemplo,
en análisis paleoecológicos y paleobiogeográficos, en
estudios estratigráficos y tectónicos, en la prospección
de hidrocarburos, en la detección de posible actividad
hidrotermal y, más recientemente, en el análisis de los
elementos traza que pueden formar parte de su compo­
sición para conocer el quimismo de las aguas y observar
posibles variaciones en éstas, entre otros.
Una primera aproximación en el estudio de este
grupo fósil por parte de la autora de la presente Tesis
Doctoral tuvo lugar durante su Tesis de Licenciatura
(MEDINA­VAREA, 2003), en la que se estudiaron los co­
nodontos del Carbonífero (Serpujoviense) del Área del
Guadiato en Sierra Morena (Córdoba, España). Durante
los primeros años de esta tesis se realizaron diversas
campañas de campo en el Área del Guadiato entre los
años 2003 a 2005, para levantar nuevas secciones estra­
tigráficas y obtener nuevas muestras con el fin de reali­
zar un estudio completo sobre los conodontos de esta
zona integrando, a su vez, los datos de la Tesis de Li­
cenciatura. Desafortunadamente, las muestras obtenidas
en la mayoría de las secciones de Sierra Morena resul­
taron ser improductivas, o no aportaron nuevos datos.
Al mismo tiempo en que se estudiaban las muestras de
Sierra Morena, también se realizaron otras campañas en
Marruecos, en concreto en la región de Adarouch en la
Meseta Central marroquí, por parte de miembros del
Instituto de Geociencias (IGEO) y del Grupo de Inves­
tigación del Carbonífero de la Universidad Complutense
de Madrid. En esta región, el grupo de trabajo viene re­
alizando campañas de campo en colaboración con otros
investigadores europeos y marroquís desde el año 2001
(p. ej., CÓZAR et al., 2008a, 2011; SAID, 2005, SAID et
al., 2010, 2011). Las muestras de Marruecos resultaron
ser más productivas que las de Sierra Morena y refleja­
ban una mayor representatividad de las diversas facies
presentes en las distintas secciones así como la evolu­
ción de las distintas especies de conodontos a lo largo
del Viseense, Serpujoviense e incluso Bashkiriense in­
ferior, que lo que habían llegado a demostrar las de Sie­
rra Morena. Este hecho indicó la conveniencia de
centrar el trabajo en las asociaciones de conodontos de
Marruecos. Además, se conocen pocos estudios sobre
conodontos en esta parte de la meseta marroquí. De
hecho, en la Cuenca de Azrou­Khenifra sólo hay un es­
tudio de conodontos del Devónico (RAJI & BENFRIKA,
2009) y ya, posteriormente, un trabajo centrado en el
análisis del Índice de Alteración del Color de los cono­
dontos (CAI) de conodontos del Carbonífero (NEQQAZi
et al., 2014), pero que no aborda otros campos de estu­
dio con este grupo fósil.
La sucesión del Carbonífero de la zona de Adarouch
(parte central de la Meseta Occidental o Meseta Central)
aflora en varios bloques fallados o cabalgamientos (i.e.
BERKHLI, 1999, VACHARD et al., 2006) y presenta una
edad que abarca del Viseense superior hasta el Bashki­
riense (DEDOK & HOLLARD 1980; BERKHLI; 1999;
BERKHLI & VACHARD, 2001, 2002; BERKHLI et al., 2001;
CÓZAR et al., 2008a, 2011). Las formaciones del Carbo­
nífero en la región de Adarouch se incluyen en la parte
noroeste de la Cuenca de Azrou­Khenifra de las cuales,
Tizra, Mouarhaz Akerchi, Idmarrach y Tirhela son las
formaciones que han sido objeto de estudio para cono­
dontos en el presente trabajo.
Las campañas de campo que se desarrollaron entre los
años 2007­2012 se llevaron a cabo en el Sáhara, en con­
creto en la Cuenca de Tindouf, un gran sinclinal con un
eje aproximadamente ESE­NNO, situado al sur de Ma­
rruecos, al oeste de Algeria y norte de Mauritania, cuyo
flanco norte es un gran escarpe que forma la cadena mon­
tañosa de Djebel Ouarkziz. En esta zona se levantaron va­
rias secciones estratigráficas, que constituyen la sección
compuesta de Tinguiz Remz que abarca la totalidad de la
sucesión marina carbonatada de las formaciones Betaina
y Ouarkziz, que fue estudiada para foraminíferos, algas
calcáreas, corales y conodontos por el grupo de Carboní­
fero (SOMERVILLE et al., 2013, RODRÍGUEZ et al., 2013a,
2013b, CÓZAR et al. 2014a, b, c; CÓZAR et al., 2015b). El
interés en esta nueva área se debió a la existencia de tra­
bajos previos pero que, al centrarse en estudios bioestrati­
gráficos no se poseía una base de datos lo suficientemente
completa y representativa de las asociaciones fósiles de la
cuenca y que, además, permitiese una comparación deta­
llada con otras cuencas mejor estudiadas.
El objetivo principal de esta Tesis Doctoral es el es­
tudio integral de los conodontos de la Meseta Central
de Marruecos y de la Cuenca de Tindouf. Este objetivo
se estructura en una serie de objetivos secundarios:
­ determinación taxonómica de los elementos condon­
tales recuperados.
­  análisis tafonómico de los especímenes para diferen­
ciar los procesos que pudieron haberlos afectado
antes y después del enterramiento.
­ realización de un estudio bioestratigráfico e interpre­
tación de las secuencias observadas y posterior com­
paración con las biozonas de conodontos ya
establecidas para el Carbonífero en cuencas del Pa­
leotethys Occidental.
­ interpretación del ambiente paleoecológico represen­
tado en cada sección a partir de las asociaciones de
conodontos presentes en ellas.
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1. INTRODUCCIÓN Y OBJETIVOS
­ estudio paleobiogeográfico de las asociaciones de co­
nodontos de la Meseta Central y de la Cuenca de Tin­
douf con aquellas estudiadas en cuencas próximas del
norte de África y de otras cuencas del Paleotethys.
Como se ha mencionado previamente, el conoci­
miento de los elementos conodontales en la zona de la
Meseta marroquí y, en concreto, en la cuenca de Azrou­
Khenifra es escaso. A su vez, el conocimiento de los co­
nodontos de la Cuenca de Tindouf es prácticamente
nulo, estando limitado a la mención de cuatro taxones
identificados por WEYANT (1985). Es de destacar este
vacío de datos en cuencas tan próximas a otras europeas
en las que sí existe un registro bastante completo de los
elementos conodontales (p. ej., España, Francia e Ingla­
terra) y, por tanto, con las que no se podían establecer
comparaciones y correlaciones fiables. El estudio taxo­
nómico de los conodontos de las cuencas en Marruecos
viene a complementar el conocimento de las asociacio­
nes del Palaeotethys Occidental, en concreto para el pe­
riodo del Viseense superior a Bashkiriense basal. Aunque
las asociaciones de conodontos del Viseense superior­
Bashkiriense son bastante conocidas en facies relativa­
mente profundas (p. ej., Cordillera Cantábrica) así como
las asociaciones de facies someras durante el Viseense
superior, los afloramientos y, por lo tanto, los elementos
conodontales de las facies someras durante el Serpujo­
viense y Bashkiriense basal son poco conocidos debido
a la escasez de plataformas someras marinas en Europa
occidental para dicho intervalo. En el apartado de siste­
mática se intentará asignar a géneros, especies y subes­
pecies multielementales aquellos ejemplares que
presenten los caracteres morfológicos diagnósticos que
permitan su identificación. El estado de preservación es
un factor fundamental para la identificación taxonó­
mica, ya que si los ejemplares se encuentran muy frag­
mentados no podrán ser identificados en detalle, y se
incluirán dentro del grupo “fragmentos no identifica­
bles”. A partir de la identificación de las asociaciones
registradas podrán realizarse los análisis bioestratigrá­
fico, paleoecológico y paleobiogeográfico.
Debido a que uno de los objetivos fundamentales
de este estudio es el bioestratigráfico, es indispensable
establecer si dentro de las distintas asociaciones regis­
tradas se recuperan elementos reelaborados que pueden
llevar a error a la hora de realizar las dataciones de éstas
y de los niveles en los que se hayan obtenido conodon­
tos. Ésta es solo una de las razones por las que fue nece­
sario realizar un análisis tafonómico de las asociaciones
de conodontos obtenidas tanto en la región de Adarouch
(Meseta Central) como en la Cuenca de Tindouf.  Ade­
más, la existencia de procesos de alteración tafonómica
como la disolución o la presencia de distorsiones mecá­
nicas, pueden permitir evaluar los efectos de la metodo­
logía empleada en la extracción de los elementos
conodontales en función de si se observan disolución o
fracturas de los elementos que no estén relacionadas con
procesos tafonómicos. Estos procesos, junto como otros
como la abrasión, bioerosión, la necrocinesis y la con­
siguiente determinación de la autoctonía o aloctonía de
los elementos conodontales de los taxones que compo­
nen las faunas, entre otros, aportan información sobre
los factores ambientales del medio que podría habitado
el conodonto y que pudieron afectar a su distribución.
Dentro del estudio tafonómico de los ejemplares, se in­
cluye la determinación del Índice de Alteración de los
conodontos (CAI) de los mismos, del cual se puede co­
nocer la máxima paleotemperatura a la que fue ex­
puesta la roca que los englobaba. Además se realizará
la comparación de los valores obtenidos tanto en la re­
gión de Adarouch (Meseta Central) como en la Cuenca
de Tindouf con los datos proporcionados por otros au­
tores en la región.
En cuanto al estudio bioestratigráfico de las asocia­
ciones de conodontos registradas tanto en la región de
Adarouch (Meseta Central) como de la Cuenca de Tin­
douf, debido al carácter eminentemente somero de la
mayor parte de las facies analizadas en ambas regiones,
además de la comparación con las escalas establecidas
en el Paleotethys y, en concreto con el esquema crono­
estratigráfico de Europa Occidental, la información ob­
tenida mediante las conodontos recuperados en
Marruecos ha sido calibrada con la escala del esquema
cronoestratigráfico de la Plataforma Rusa. Esto se debe
a que originalmente, las dataciones publicadas por los
miembros del proyecto de investigación, fundamental­
mente para la región de Adarouch, se basaban en la dis­
tribución de foraminíferos en cuencas del Paleotethys
Occidental según el esquema cronoestratigráfico de Eu­
ropa Occidental. En trabajos posteriores, CÓZAR & SO­
MERVILLE (2014, 2015) observaron que las distribuciones
de foraminíferos reconocidas en facies someras pero co­
rrelacionadas de forma indirecta con la escala cronoes­
tratigráfica de Europa Occidental, a su vez basada en
otros grupos fósiles de medios profundos, al contrastar­
las con las distribuciones de foraminíferos según la es­
cala cronoestratigráfica de la Plataforma Rusa, que
cuenta con datos de foraminíferos de facies someras, se
producían discrepancias en las correlaciones tradicio­
nalmente asumidas entre pisos de ambos esquemas cro­
noestratigráficos. Este análisis se ha trasladado en la
presente Tesis Doctoral a las asociaciones de foraminí­
feros estudiadas previamente por CÓZAR et al. (2008a y
2011) en la región de Adarouch, para comprobar si se
producían las mismas discrepancias, ya que éstas tam­
bién podían afectar a la distribución de los conodontos
y, por lo tanto, a la datación de las asociaciones. En fun­
ción de lo anterior, uno de los objetivos en el apartado
de bioestratigrafía ha sido la actualización de las data­
ciones tanto de la región de Adarouch como de la
Cuenca de Tindouf en función de los datos de foraminí­
feros publicados en cuencas del Paleotethys occidental
durante los años 2014 y 2015 y su estudio conjunto con
las asociaciones de conodontos registradas en ambas re­
giones. Dentro del estudio bioestratigráfico de la aso­
ciaciones es conveniente incluir también datos sobre el
análisis paleoecológico de éstas, ya que la composición
de las asociaciones puede variar en función si se regis­
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tran en medios de facies someras o profundas, y por lo
tanto, aunque muchas de las biozonas de conodontos es­
tablecidas en diversas cuencas del Paleotethys npuede
correlacionarse casi globalmente (exceptuando las del
Midcontinent americano), otras tantas biozonas solo se
reconocen en cuencas de medios de facies someras o de
facies profundas. De hecho se reconocen biozonas de
conodontos distintas dependiendo de si se han elaborado
a partir de asociaciones de conodontos registradas en
medios someros o profundos. En la elaboración del es­
tudio bioestratigráfico mediante conodontos se marca­
ron como pasos a seguir: la determinación de aquellos
taxones que puedan actuar como posibles marcadores
bioestratigráficos de límites de subsistemas y/o pisos
que son conocidos para el Carbonífero, en el caso que
se registrasen, la comparación de los rangos estratigrá­
ficos de los taxones presentes con los conocidos de otras
cuencas del Paleotethys y el posible reconocimiento de
biozonas de conodontos y su correlación con las biozo­
nas carboníferas de conodontos ya establecidas en otras
cuencas del Paleotethys.
La importancia de la realización de un análisis pa­
leocológico de las asociaciones de conodontos marro­
quís estudiadas en la presente Tesis Doctoral radica en
que hasta la fecha, apenas existen datos sedimentológi­
cos y paleoambientales de las secciones estudiadas. Una
parte importante de la información que se puede em­
plear para la realización de este estudio proviene no sólo
de los taxones de conodontos identificados y de sus pre­
ferencias paleoecológicas, sino también del análisis ta­
fonómico de los ejemplares de las diferentes
asociaciones registradas, ya que algunos de los procesos
tafonómicos que puedan encontrarse presentes en éstos,
pueden revelar información sobre el medio sedimentario
que habitaron o en el que se han registrado, como por
ejemplo, la energía y la existencia de transporte post­
mortem. Asimismo, para la realización del estudio pa­
leoecológico se integraron los datos obtenidos del estu­
dio litoestratigráfico y del análisis de microfacies, así
como la información proporcionada por el residuo só­
lido insoluble del que se extraen los elementos cono­
dontales durante el triado.
Por último, la comparación paleobiogeográfica de las
faunas de conodontos de la Meseta marroquí y de la
Cuenca de Tindouf aporta aún más información que
puede ser útil para obtener una visión más amplia de la
controvertida situación de la Meseta marroquí, tanto
sobre su origen como posición y desplazamiento, res­
pecto de Gondwana (Cuenca de Tindouf). Para la reali­
zación del análisis paleobiogeográfico resulta muy
importante la información obtenida de la caracterización
paleoecológica de las asociaciones de conodontos, ya
que la composición de éstas puede variar en función de
si reflejan medios de facies profundas o someras. Este
hecho es de suma importancia al comparar las asociacio­
nes de conodontos marroquíes con las de otras cuencas
del Paleotethys debido, fundamentalmente, a que la si­
militud entre las primeras y las segundas en función de
los conodontos puede variar en función de si la cuenca
con que se compara presenta una asociación de conodon­
tos de facies someras o profundas. A partir de estos datos
se evalúa dentro de este apartado si las asociaciones de
la Meseta Central y Tindouf pertenecen a algunas de las
provincias paleobiogeográficas reconocidas en el Car­
bonífero y si existen diferencias sustanciales entre las
asociaciones de la Meseta Central y de la Cuenca de Tin­
douf, y con otras cuencas del Paleotethys, más allá de
los aspectos meramente paleoecológicos.
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2.1.­ El Macizo Varisco en el norte de Ma­
rruecos
El Macizo Varisco del Norte de África se extiende
desde el oeste de Mauritania hasta el norte de Algeria y
constituye la rama suroeste del Macizo Varisco enfren­
tada directamente al margen noroeste de Gondwana
(MICHARD et al., 2010). En Marruecos, como señalan
HOEPFFNER et al. (2005), es donde mejor afloran los ma­
teriales del Paleozoico permitiendo distinguir diversos
dominios estructurales (MICHARD, 1976; PIQUÉ & MI­
CHARD, 1981, 1989; PIQUÉ, 1984, 1989, 1994, 2001; HO­
EPFFNER et al., 2005; MICHARD et al., 1989, 2008; Fig.
2.1B). HOEPFFNER et al. (2005) y MICHARD et al. (2008)
realizaron dos trabajos de síntesis sobre el Varisco ma­
rroquí basándose en diferentes estudios, tanto estratigrá­
ficos, sedimentológicos, paleontológicos, petrográficos
como tectónicos, facilitando así la comprensión y la ob­
tención de una visión global de la sedimentación paleo­
zoica en esta zona y de los distintos eventos de
deformación que la afectaron como consecuencia de la
Orogenia Varisca. Aunque la nomenclatura de los do­
minios estructurales que pueden reconocerse en el Ma­
cizo Varisco de Marruecos puede variar de unos autores
a otros, en un trabajo posterior de MICHARD et al. (2010)
esta nomenclatura se reorganiza pudiéndose distinguir
los siguientes dominios:
La Cadena de las Mauritánides
Aunque originalemente se consideraba con este
nombre a la cadena de plegamiento paleozoica que bor­
deaba la parte occidental de África desde Senegal hasta
el norte de Marruecos (SOUGY, 1962) actualmente como
indican MICHARD et al. (2010), el concepto se ha res­
tringido al cinturón paleozoico que se extiende al sur del
Frente Sud­Atlásico que se encuentra cubierto parcial­
mente por las cuencas costeras atlánticas y que se ca­
racteriza por cabalgamientos con vergencia hacia el E
que se emplazan sobre el Cratón de África Occidental
(SOUGY, 1969). En la parte marroquí está consituida por
el Macizo sahariano de Oulad Dlim, al sur de Marrue­
cos, que se caracteriza por una estructura de cabalga­
mientos con vergencia hacia el Escudo de Reguibat en
el Cratón de África Occidental  (Fig. 2.1A) (MICHARD
et al., 2010). La secuencia paleozoica no es muy potente
(500­2000 m) comparada con otras zonas y la tectónica
es de cobertera (“thin­skinned tectonics”). MICHARD et
al. (2010) incluyen también el segmento de Bas Draa
del Anti­Atlas (Fig. 2.1A), localizado en la parte más
occidental de éste último y al norte del Macizo de Oulad
Dlim, donde el Paleozoico presenta una mayor potencia
y la tectónica es de tipo basamento (“thick­skinned tec­
tonics”), estando involucrado el basamento Precámbrico
en el acortamiento y deformación del “inlier” de Bas
Draa. Por último, MICHARD et al. (2010) incluyen el
transecto de Ifni del Anti­Atlas (Fig. 2.1A), caracterizado
también  por el mismo tipo de  tectónica y estructuras
con vergencias al ESE como los cabalgamientos al su­
roeste del “inlier” de Ifni, en el area de Plage Blanche.
El Dominio del Anti­Atlas
El Dominio del Anti­Atlas se extiende al S del Do­
minio de la Meseta y conecta al E con las Montañas de
Ougarta (MICHARD et al., 2008), otra estructura varisca,
que se extiende fundamentalmente por Argelia, y separa
las zonas saharianas marroquís del resto de cuencas car­
boníferas de la Plataforma del Sahara (Figs. 2.1A, B).
En este dominio destaca la cadena montañosa del
Anti­Atlas, que se dispone de forma más o menos para­
lela con la cadena montañosa del Alto Atlas durante gran
parte de su extensión. La media de altura en el Anti­
Atlas es de 2000 a 2500 m, excepto en el área de Siroua
donde debido a la presencia de un volcán del Neógeno
alcanza los 3000 m. Esta cadena montañosa se terminó
de levantar durante el Neógeno, contemporáneamente
con el Alto Atlas, como el resultado de la convergencia
de placas y por ascenso de la astenosfera (MICHARD et
al., 2008).
El Anti­Atlas también es un cinturón de plegamiento
del Paleozoico (MICHARD et al., 2008) que se caracteriza
por “inliers” (tradicionalmente denominados “bouton­
niéres” en la literatura). Estos “inliers” son antiformas
falladas en mayor o menor grado en las que afloran ma­
teriales del Precámbrico debido a la erosión post­Varisca
y que se encuentran rodeados por materiales del Paleo­
zoico más o menos deformados.
En el extremo meridional de este dominio se localiza
la Cuenca de Tindouf que es la sucesión paleozoica sin
apenas deformación varisca del Cratón de África Occi­
dental (HOEPFFNER et al., 2005) (Fig. 2.1A).
MICHARD et al (2008) señalan que aunque la serie
paleozoica del Anti­Atlas de este dominio se vio afec­
tada por la Orogenia Varisca, el grado de deformación
es menor que el de los segmentos variscos del centro y
norte de Marruecos, donde se emplazaron granitos, fue
afectado por metamorfismo regional y la deformación
fue más penetrativa. Estos autores interpretan que el
Anti­Atlas puede considerarse como el cinturón de ple­
gamiento de foreland tanto del Varisco de la Meseta
como del noroeste de las Mauritánides.
El Dominio de la Meseta o “Bloque de la Meseta”
MICHARD et al. (2010), basándose en los trabajos de
HOEPFFNER et al. (2005) y MICHARD et al. (2008), indi­
can que este dominio no es un único bloque estructural,
sino que se compone de diversos subdominios o bloques
estructurales de corteza fina que se corresponden con
“terranes” perigondwánicos que habrían sufrido un des­
plazamiento moderado respecto al margen noroeste de
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Figura 2.1.­ A) Principales cuencas carboníferas de Marruecos, Algeria y Túnez (en azul y en violeta): 1 Macizo Central (Meseta
Central), 2 Rehamna, 3 Jebilet, 4 Tafilalt, 5 Béchar, 6 Jerada, 7 Tindouf, 8 Regann, 9 Ahnet, 10 Mouydir, 11 Carbonífero sub­
superficial, 12: Illizi­Ghadames; 13: Taoudenni. Las cuencas estudiadas en la presente Tesis Doctoral se indican en violeta y
los macizos proterozoicos en gris. AA: Anti­Atlas, Al A: Alto Atlas, AM: Atlas Medio, BC: Bloque Costero, BD: “inlier” de
Bas Draa, FD: sección de Foum Defili, FSA: Frente Sud­Atlásico,  I: “inlier de Ifni, MOc: Meseta Occidental, MOr: Meseta
Oriental, TR: sección de Tinguiz Remz, OD: Macizo de Oulad Dlim  (modificada de CÓZAR et al., 2011). B) Mapa estructural
del Varisco del N de Marruecos modificada de MICHARD et al. (2010). FMM: Falla de la Meseta Meridional, FPAA: Falla Prin­
cipal del Anti­Atlas, FSO: Falla de Smaala­Oulmes, ZFTB: Zona de Falla de Tazekka­Bsabis, FTnT: Falla de Tizi n’Test, FTT:
Falla de Tizi n’ Tretten, FSA: Frente Sud­Atlásico, ZCMOc: Zona de Cizalla de la Meseta Occidental, ZFMM: Zona de Falla
de la Meseta Media, ZFRT: Zona de Falla de Rabat­Tiflet, ZSM: Zona de la Sub­Meseta. C) Detalle del Varisco en Marruecos,
en color azul se marcan los afloramientos carboníferos y en violeta la Cuenca de Azrou­Khenifra; la flecha indica la localización
de la Región de Adarouch, al N de la Cuenca de Azrou­Khenifra (modificada de CÓZAR et al, 2011).
Gondwana y que se acrecionaron, entre ellos y a dicho
margen de Gondwana, en el Devónico Superior­Carbo­
nífero superior. Estos subdominios presentan deforma­
ciones y plegamientos de distintas edades y diferentes
grados de metamorfismo (Fig. 2.1B, C).
El Bloque de Sehoul
Se extiende desde la Zona de Falla de Rabat­Tiflet
(ZFRT) hasta, probablemente, por debajo del foredeep
occidental del Rif (Fig. 2.1B) (MICHARD et al. 2010). Se
caracteriza fundamentalmente porque la sucesión del
Cámbrico y Ordovícico se encuentra afectada por me­
tamorfismo de bajo grado y pliegues con dirección E, y
que se encuentra intruida por el granito de Rabat de tipo
calco­alcalino. A partir de dataciones del granito y de
filitas del Cámbrico (EL HASSANI et al, 1991; EL HAS­
SANI, 1994), tradicionalmente se ha considerado que la
deformación presente en este bloque se debía a la Oro­
genia Caledoniana, siendo uno de los pocos “terranes”
de Marruecos donde se observan los efectos de esta oro­
genia (HOEPFFNER et al., 2005; MICHARD et al., 2008;
SIMANCAS et al., 2005). Debido a esto se interpreta por
muchos autores como un “terrane“ exótico proveniente
del Cinturón de Plegamiento acadiano de los Apalaches
o de la parte “S del Cinturón de Plegamiento Caledo­
niano“ de Europa o Sárdico (MICHARD et al., 2008).
Según MICHARD et al. (2008) se habría acrecionado a la
Meseta durante finales del Silúrico­Devónico Inferior.
Como indican MICHARD et al. (2010) nuevas dataciones
en zircones del granito de Rabat realizadas por TAHIRI
et al. (2010) indican edades de 367 ± 8 Ma (U­Pb) y 367
± 3 Ma (207Pb­206Pb). En la actualidad, MICHARD et
al. (2010) proponen que el Bloque de Sehoul se corres­
pondería con un bloque Eo­Varisco o Acadiano, intruido
por el granito de Rabat. Este bloque fue exhumado y
afectado por los eventos del Devónico Superior­Carbo­
nífero superior y acrecionado a la Zona de Falla de
Rabat­Tiflet durante el Viseense. Aunque SIMANCAS et
al. (2005) propusieron que provendría del borde SE de
Avalonia, MICHARD et al. (2010) consideran que podría
provenir del “terrane“ de Meguma, al SE de Avalonia,
como señalan que propuso SCHENK (1997), ya que pre­
sentan evidencias similares de la deformación Acadiana.
La Meseta Oriental
Se corresponde con los macizos paleozoicos de la
Meseta Oriental, desde Midelt a Oujda, con los “inliers”
de Mouguer y la parte septentrional del de Tamlelt,
ambos del Alto Atlas y con la parte oriental del Macizo
de Tazekka (MICHARD et al., 2010) (Fig. 2.1B). Su límite
occidental se define por la Zona de Falla de Tazekka­
Bsabis y la Falla de Tizi n’Tretten (HOEPFFNER et al.,
2005), ambas conformantes de la Zona de Falla de la
Meseta Media de MICHARD et al. (2010), y hacia el sur
por la Zona de Mantos de Khenifra.
Se diferencia de la Meseta Central especialmente en
su secuencia devónica, mucho más siliciclástica que la
de la plataforma carbonatada de la Meseta Central. De
esta zona proceden las secuencias turbidíticas que cons­
tituyen las unidades alóctonas del Devónico en la parte
Oriental de la Meseta Central o Zona de Mantos de MI­
CHARD et al. (2008, 2010). La deformación varisca en
esta zona es polifásica. Se reconocen los efectos del
evento Eo­Varisco (Fameniense­Tournaisiense) con
pliegues recumbentes o volcados con, por lo general,
vergencias hacia el oeste o el suroeste y metamorfismo
de facies de esquistos verdes a facies de anfibolitas.
Según MICHARD et al. (2010), parte de la Meseta Orien­
tal (Tazekka) estuvo emergida mientras que en otras
zonas se mantuvo sumergida bajo condiciones marinas
someras hasta el Westfaliense medio (Cuenca de Je­
rada). Este dominio se comportó como un arco magmá­
tico durante el Viseense­Westfaliense y, por lo tanto, de
forma rígida en la deformación y acortamiento del
evento del Carbonífero superior de la Orogenia Varisca.
La Meseta Occidental s.s.
Según MICHARD et al. (2010) se caracteriza porque
la deformación y metamorfismo presentes en ella se pro­
dujeron, fundamentalmente, durante el evento tectónico
del Carboníferos superior. Los efectos del evento Eo­
Varisco pueden reconocerse en los materiales cámbricos
y ordovícicos de la parte oriental de la Cuenca de Azrou­
Khenifra, lo que según los autores anteriores indicaría
una continuidad inicial con la Meseta Oriental. La Me­
seta Occidental se encuentra dividida, a su vez, en dis­
tintas zonas estructurales (Fig. 2.1B).
a) La Zona Central y la Zona de Mantos
La Meseta Central se encuentra limitada al N por el
Bloque de Sehoul, al S por la Zona de Falla de Tizi n’­
Test (ZFTnT), al E por la Zona de Falla de Tazekka­Bsa­
bis (ZFTB) y al O por la Zona de Cizalla de la Meseta
Occidental (ZCMOc) (Figs. 2.1A, B, C). MICHARD et al.
(2010) incluyen dentro de la Zona Central, macizos le­
vantados, fundamentalmente los de Zaian y el anticli­
norio de Zaer (con afloramientos del Cámbrico y
Ordovícico) y las cuencas devono­carboníferas de
Azrou­Khenifra, Fourhal, Sidi Bettache, la parte oriental
de Rehamna y la parte central y oriental de los Jebilet.
HOEPFFNER et al. (2005) subdividen a la Meseta Central
en dos subdominios, la parte Occidental de la Meseta
Central, denominada Zona Central por MICHARD et al.
(2010) (Fig. 2.1B) y la parte Oriental de la Meseta, la
cual se corresponde con la Zona de Mantos de MICHARD
et al. (2008, 2010) (Fig. 2.1B). Las zonas Central y de
Mantos de la Meseta Occidental se encuentran separa­
das, a su vez, por la Falla de Smaala­Oulmes (FSO)
(HOEPFFNER et al., 2005; MICHARD et al., 2010) (Fig. 2.1B).
La Zona Central y la Zona de Mantos de la Meseta
Occidental presentan una sedimentación diferenciada
durante el Paleozoico, especialmente durante el Devó­
nico, cuando se ven afectadas por la fase Eo­Varisca y
comienza la inestabilidad tectónica en la zona (HOEPFF­
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NER et al., 2005). En la Zona Central, el Devónico Infe­
rior se caracteriza por depósitos de siliciclásticos y local­
mente por facies fluviales y, el Devónico Medio y
Superior, por una sedimentación de plataforma marina
abierta. En la Zona de Mantos, se llegan a distinguir dos
series devónicas, unas facies autóctonas de plataforma y
talud y unas facies alóctonas, más hacia el E de esta zona
(provenientes de la Meseta Oriental), caracterizadas por
secuencias turbidíticas importantes y, a partir del Devó­
nico Medio y Superior, por depósitos de talud similares a
los de las facies autóctonas (HOEPFFNER et al., 2005).
La inestabilidad tectónica de finales del Devónico­
inicio del Carbonífero (correspondiente a la fase Eo­Va­
risca) se ve reflejada en la Meseta en el desarrollo de dos
importantes cuencas subsidentes, la Cuenca de Sidi Bet­
tache, en la parte central, y la Cuenca de Azrou­Khenifra
en la parte oriental (Figs. 2.1B, C). Estas cuencas han sido
tradicionalmente consideradas como áreas transtensivas
limitadas por fallas transcurrentes de dirección NE­SO o
por zonas falladas (ZCMOc, FSO, ZFTB; Fig. 2.1B) e in­
terpretadas como cuencas de pull­apart, dentro de un ré­
gimen global compresivo (PIQUÉ, 1979; PIQUÉ &
MICHARD, 1989; BOUABDELLI & PIQUÉ, 1996; PIQUÉ,
2001; Fig. 2.2A). En cambio, KHARBOUCH et al. (1985) y
RODDAZ et al. (2002) propusieron que bajo el Dominio
de la Meseta se habría desarrollado una zona de subduc­
ción con buzamiento hacia el oeste con una sutura hipo­
tética a más de 500 km de distancia, en la Meseta Oriental
(Fig. 2.2B). SIMANCAS et al. (2005) y MICHARD et al.
(2010) señalan que en la zona de la Falla de la Meseta
Meridional (FMM), donde debería localizarse esa sutura
hipotética, no se han registrado ofiolitas que pudieran in­
dicar su presencia. Por el contrario, SIMANCAS et al.
(2005) y MICHARD et al. (2010) sugieren la existencia de
una zona de subducción pero con buzamiento hacia el
este y cuyo surco se encontraría en mar abierto respecto
de la posición actual de la Meseta (Fig. 2.2C).
La transgresión del Viseense superior se extiende
por toda la Meseta con variaciones en espesor y facies.
Se pueden distinguir plataformas marinas con depósitos
de siliciclásticos y bioconstrucciones, que suelen encon­
trarse discordantes sobre los materiales del Paleozoico
inferior y medio, que se registran tanto en la Zona Cen­
tral como en la Zona de Mantos, como importantes se­
cuencias de siliciclásticos del Viseense y Namuriense,
depositadas en cuencas o depocentros de dirección NE­
SO (HOEPFFNER et al., 2005). Para el Viseense supe­
rior, la Cuenca de Sidi Bettache continúa activa desde
el Macizo Central al de los Jebilet (BEAUCHAMP &
IZART, 1987) y la de Azrou­Khenifra se encuentra
condicionada por una importante actividad tectónica
(Fase Intra­Viseense de la Orogenia Varisca), espe­
cialmente en su margen este, donde se depositan
“olistostromos” (HOEPFFNER et al., 2005). El relleno
final de las cuencas de la Meseta se produce en el
Namuriense y Westfaliense inferior, con la emersión
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Figura 2.2.­ Diferentes interpretaciones en
función de la tectónica de placas de la situa­
ción tectónica y magmática de la Meseta ma­
rroquí (tomado de MICHARD et al., 2010). A)
según PIQUÉ & MICHARD (1989). B) según
RODDAZ et al. (2002). C) según MICHARD et al.
(2010).
de la plataforma somera, que es cuando la Meseta
se vio afectada por la principal fase de la Orogenia
Varisca (Fase o Evento del Carbonífero superior)
(HOEPFFNER et al., 2005).
b) El Bloque Costero (“Môle Côtier”)
Incluye el anticlinal de Casablanca, las partes occi­
dentales de las cuencas de Rehamna y Jebilet, la Cuenca
de Doukkala y la parte occidental del Macizo del Alto
Atlas (Figs. 2.1A, B, C) (HOEPFFNER et al., 2005; MI­
CHARD et al., 2008; 2010). La sucesión paleozoica de este
bloque se encuentra poco deformada (pliegues abiertos
kilométricos de dirección NNE­SSO) por la Orogenia
Varisca respecto de la deformación más notoria de la
Zona Central (HOEPFFNER et al., 2005; MICHARD et al.,
2008; 2010). La presencia de afloramientos de gran ex­
tensión de materiales cámbricos implican una erosión
notable de la sucesión (MICHARD et al., 2010). El grado
de deformación varisca aumenta hacia el E, donde se
halla una zona estrecha, intensamente deformada que de­
limita ambos dominios denominada Zona de Cizalla de
la Meseta Occidental (ZCMOc).
c) La Zona de Cizalla de la Meseta Occidental
(ZCMOc)
Es una zona estrecha e intensamente deformada que
separa el Bloque Costero de la Zona Central (Fig. 2.1B).
Esta zona se caracteriza por materiales del Cámbrico y
del Ordovícico sobre los que se sitúan, de forma discon­
forme materiales del Devónico Inferior de facies tipo
“Old Red Sandstones”.
La Zona de la Sub­Meseta y la Falla de la Meseta Me­
ridional
Denominada así por MICHARD et al. (2010), esta
zona no pertenece al Dominio de la Meseta, según los
mismo autores. Incluye el centro y la parte sur del Ma­
cizo de Tamlelt, la región de Tineghir y el Macizo de
Skoura (Fig. 2.1B). Su borde norte viene delimitado por
la Falla de la Meseta Meridional (FMM) (Fig. 2.1B), de
tipo transpresivo y cuyo nombre es un nuevo término
propuesto por MICHARD et al. (2010) en sustitución de
“Zona de la Falla Transformante del Atlas” que según
los autores puede llevar a errores. Su borde sur lo marca
el Frente Sud­Atlásico (FSA). En esta zona la deforma­
ción varisca incluye movimientos de tipo strike­slip
dextrales y emplazamiento de cabalgamientos en direc­
ción sur en el Macizo de Tamlelt y en el área de Tineghir
(MICHARD et al., 2010).
2.2.­ Evolución orogénica del Varisco ma­
rroquí
HOPEFFNER et al. (2005) señalan que, PIQUÉ & MI­
CHARD (1989) y PIQUÉ (2001), distinguen hasta 4 gran­
des eventos tectonoestratigráficos que se pueden
diferenciar en este segmento del Macizo Varisco de Ma­
rruecos y Algeria. Tradicionalmente se consideraba que
en el Bloque de Sehoul y el Bloque Costero se reflejaba
la deformación “Caledoniana”, pero en la actualidad se
considera, según MICHARD et al. (2010) que la deforma­
ción que afecta a estas dos zonas es probablemente Eo­
Varisca o también posiblemente Acadiana para el
Bloque de Sehoul. Entonces, los episodios tectonoestra­
tigráficos pueden reducirse a tres:
­ la deformación Eo­Varisca (372­366 Ma), que se
encuentra bien desarrollada en la Meseta Oriental de
Marruecos y O de Algeria. Se reconoce también en la
Zona de Mantos de la Meseta Occidental (margen E de
la Cuenca de Azrou­Khenifra) y posiblemente en el Blo­
que de Sehoul y Bloque Costero.
­ la deformación Intra­Viseense (330­320 Ma), re­
conocible en la Meseta Oriental (Tazekka, Jerada) y en
la Zona de Mantos de la Meseta Occidental.
­ el Evento del Carbonífero superior (300­290 Ma),
el cual se corresponde con la segunda gran fase de ple­
gamiento en la parte Oriental de Marruecos y NO de Al­
geria, y con la fase principal de plegamiento en la
Meseta Occidental.
HOEPFFNER et al. (2005) señalan que las edades iso­
tópicas obtenidas indicarían que el acortamiento regio­
nal fue un episodio continuo, extendiéndose hacia el
oeste, más que en pulsos tectónicos discontinuos y di­
ferenciados separados por períodos de relajación de es­
trés y cese de esfuerzos.
MICHARD et al. (2008), reconocen algunos eventos
más durante la Orogenia Varisca para esta zona e inte­
gran varias fases en un mismo evento. Para la fase Eo­
Varisca llegan a distinguir dos subeventos, la fase
Eo­Varisca 1 (Devónico Superior), en la que destaca la
apertura de las cuencas subsidentes de la Meseta Central
(Cuenca de Sidi Bettache y de Azrou­Khenifra) y la fase
Eo­Varisca 2 (Tournaisiense­Viseense inferior), que se
observa en los márgenes de la Cuenca de Sidi Bettache
(materiales del Viseense medio­superior disconformes
sobre materiales pre­viseenses) o en la parte Oriental de
la Cuenca de Azrou­Khenifra (donde materiales del Vi­
seense medio­superior se colocan disconformes sobre
materiales del Tournaisiense).
HOEPFFNER et al. (2005) destacan que los dominios
del N de Marruecos se encuentran más deformados y
con un mayor acortamiento que los del S. En los domi­
nios del N de Marruecos HOEPFFNER et al. (2005) pu­
dieron distinguir en su evolución: 
­ las fases previas al Viseense superior, en las cuales
la deformación fue homogénea y acompañada por
un metamorfismo generalizado y que se caracterizan
por pliegues recumbentes con vergencia al O, inter­
pretados como el resultados de un engrosamiento
cortical (HOEPFFNER, 1987, PIQUÉ & MICHARD,
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1989). Aún así, en algunas zonas, como Midelt, el
emplazamiento de granitoides se considera que es
debido a un adelgazamiento cortical (DIOT & BOU­
CHEZ, 1989).
­ la deformación del Carbonífero superior, la cual es
considerada como heterogénea, especialmente en la
Meseta Central y el Bloque Costero. Implica el acor­
tamiento de toda la Meseta. Ésta se concentró espe­
cialmente en dominios relativamente estrechos y
alargados en los que las principales estructuras que se
reconocen son: (i) pliegues estrechos, (ii) esquistosi­
dad incipiente a bien desarrollada, (iii) zonas de ciza­
lla (como las ZCMOc, FMM) y (iv) cabalgamientos
con vergencia hacia el O (FSO), que serían indicativas
de un régimen transpresivo. Como consecuencia de
lo anterior, en los dominios del N las deformaciones
variscas, han definido amplias zonas poco o nada de­
formadas separadas por zonas de cizalla muy defor­
madas y con un importante metamorfismo. 
En los dominios del sur, como en el Dominio del
Anti­Atlas y el Sáhara, los esfuerzos tectónicos de la
Orogenia Varisca reactivaron los bloques Precámbri­
cos y fueron responsables del desarrollo de pliegues
disarmónicos dentro de las secuencias del Paleozoico.
En profundidad, este acortamiento fue acomodado por
niveles de despegue. La parte O del Anti­Atlas es la
que proporcionalmente se encuentra más deformada,
con pliegues y cabalgamientos con vergencias al E y
SE mientras que, en su parte central y E, estas mismas
estructuras presentan vergencias al S y SO, respecti­
vamente. El grado de deformación y acortamiento va­
riscos disminuyen de forma progresiva hacia el S y SE,
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Figura 2.3­ A) Situación de la Región de Adarouch en la parte N de la Cuenca de Azrou­Khenifra. B) Mapa fotogeológico de
las formaciones carboníferas de la Región de Adarouch estudiadas en el presente trabajo. Ambas figuras modificadas de CÓZAR
et al. (2011).
desapareciendo dentro de la plataforma de Tindouf
(poco deformada) que formó parte del Cratón de
África Occidental.
2.3.­La región de Adarouch
En general, son diversos los trabajos regionales
sobre el Varisco marroquí, pero muy escasos los trabajos
en detalle de la Cuenca de Azrou­Khenifra y en concreto
de la región de Adarouch. Esta región se localiza a 40
km al S de la ciudad de Meknés, en la parte norte de la
Cuenca de Azrou­Khenifra (Zona Central de la Meseta
Occidental) (Figs. 2.1B­C; 2.3A). En esta región los ma­
teriales del Carbonífero se disponen en bandas de direc­
ción NE­SO y forman parte del basamento Paleozoico
sobre el que se encuentran disconformes rocas del Triá­
sico y del Jurásico inferior (Lias) (BERKHLI, 1999;
BERKHLI & VACHARD, 2001; BERKHLI et al., 2001;
CÓZAR et al., 2008; CÓZAR et al., 2011). Los afloramien­
tos más antiguos del Carbonífero se sitúan al NO de la
región, cerca de El Goulib y fueron datados como
V2a/b­V3bα (Viseense inferior­parte inferior del Vise­
ense superior) por BERKHLI (1999), BERKHLI & VA­
CHARD (2001) y BERKHLI et al. (2001). Éstos se
encuentran limitados al oeste por la Falla de Adarouch
y al este por las Pizarras de M’taoutoult (Fig.  2.3A).
Estas pizarras se consideran de edad Namuriense y se
encuentran cabalgadas a su vez, por otra banda de rocas
del Carbonífero al SE.  BERKHLI (1999), BERKHLI & VA­
CHARD (2001) y BERKHLI et al. (2001), dividieron esta
banda en cuatro formaciones que, de más antigua a más
moderna son, Formación Oued Amhares, Formación
Tizra, Formación Mouarhaz y Formación Akerchi (Fig.
2.3B). Al este de las formaciones anteriores, afloran ma­
teriales del Devónico y del Westfaliense donde se reco­
nocen cabalgamientos de nuevos materiales del
Carbonífero y en donde BERKLHI & VACHARD (2002),
definieron dos nuevas formaciones, la Formación Idma­
rrach y la Formación Tirhela (Fig. 2.3B). BERKHLI
(1999), BERKHLI & VACHARD (2001), BERKHLI et al.
(2001) y BERKLHI & VACHARD (2002) consideraron que
estas formaciones se encontraban en continuidad estra­
tigráfica. Posteriormente, CÓZAR et al. (2008) y CÓZAR
et al. (2011) demostraron que estas formaciones conte­
nían, en parte, rocas de la misma edad, lo que confirma­
ría la hipótesis de VERSET (1983) para quien estas
formaciones estarían separadas por cabalgamientos.
Fm Oued Amhares — con 500 m de potencia y sub­
dividida en dos miembros, BERKHLI & VACHARD (2001)
y BERKHLI et al. (2001) le asignaron una edad de parte
inferior del Viseense superior (Asbiense, V3bβ a V3bγ).
Fm Tizra — su espesor varía de 150 m en los aflora­
mientos del S, a 360 m en los de la zona central y a 250 m
en los del N encontrándose, además, reducida en ambos
extremos por fallas de desgarre de dirección NO­SE. En
la parte central de los Montes de Tizra se registra su
mayor potencia, 360 m (260 m de calizas con intercala­
ciones de pizarras, más cien metros de pizarras verdes y
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Figura 2.4.­ A) Vista aérea de la parte noroeste del N de África y localización de la Cuenca de Tindouf. B) Vista aérea del
flanco Norte y Cuenca de Tindouf. Se marca con una estrella las distintas secciones que componen la sección compuesta de
Tinguiz Remz así como la sección de Foum Defili localizadas en el flanco norte del sinclinal de Tindouf. Ambas figuras modi­
ficadas de CÓZAR et al. (2014a).
negras hasta su contacto con la base de la Formación
Mouarhaz). Está compuesta por tres miembros, TZ1,
TZ2 y TZ3 y según BERKHLI (1999), BERKHLI & VA­
CHARD (2001) y BERKHLI et al. (2001) su edad es Vise­
ense superior (Asbiense, V3bγ).
Fm Mouarhaz — BERKHLI & VACHARD (2001) y
BERKHLI et al. (2001) subdividieron esta formación, de
más de 557 m de potencia, en dos miembros, MZ1 (57
m de potencia) y MZ2 (más de 500 m de potencia). La
dataron como Viseense superior (Brigantiense, V3c).
Fm Akerchi — dividida también en dos miembros,
AK1 y AK2, por los mismos autores, fue datada como
parte superior del Viseense superior (Brigantiense supe­
rior)­posible Pendleiense­Arnsbergiense (E1­E2, Namu­
riense inferior) y presenta una potencia de aproxima­
damente 96 m.
Fm Idmarrach — se localiza al noreste de la Forma­
ción Akerchi y presenta unos 120 m de potencia.
BERKLHI & VACHARD (2002) estudiaron únicamente la
sección de Idmarrach 1 (21m de potencia), datándola
como Serpujoviense.
Fm Tirhela — aflora al norte de la Fm Idmarrach y
presenta aproximadamente unos 90 m de potencia. Fue
datada por BERKLHI & VACHARD (2002) como Viseense
superior a Serpujoviense (V3c­E1).
2.4.­ La Cuenca de Tindouf
Se trata de un gran sinclinal al sur del dominio del
Anti­Atlas consituido por materiales del Devónico Su­
perior­Carbonífero, plegados durante la Orogenia Va­
risca, que se extiende desde el S de Marruecos al O de
Algeria (SOMERVILLE et al., 2013, CÓZAR et al., 2014a,
b, c). En el eje del sinclinal la cuenca presenta unos 500
km de longitud (O­E) y unos 300 km de ancho de N a S
(Figs. 2.1A; 2.4A, B).
El flanco norte de la cuenca, en el que se localizan
las secciones de Assa, Tinguiz Remz y Zag estudiadas
en este trabajo (Fig. 2.4B), es un escarpe elevado que
constituye la cadena montañosa de Djebel Ouarkziz de
dirección O­E y que tiene más de 300 km de longitud.
Está formado por depósitos marinos del “Estruniense“
(Devónico terminal­Tounaisiense basal) a Namuriense
A (Formaciones Betaina y Ouarkziz). La estratigrafía
del Carbonífero en la zona se puede resumir en cinco
formaciones (CONRAD, 1985):
Formación Areniscas de Tazout — formada por tres
unidades de areniscas con escasas pizarras intercaladas.
Presenta una potencia aproximada de 400 m. De edad
Devónico Superior­Tournaisiense medio.
Formación Betaina — esta formación, de 700 a
1000 m de potencia, se encuentra constituida fundamen­
talmente, por pizarras con paquetes gruesos de areniscas
intercalados en su parte superior. Se registran varios ni­
veles con braquiópodos y ammonoideos a lo largo de la
formación que llevaron a HOLLARD & JACQUEMONT
(1956) a datarla como parte superior del Tournaisiense
superior en su parte basal a Viseense superior a techo.
Las calizas son escasas en el flanco N del Sinclinal de
Tindouf, aunque SEBBAR et al. (2000) registran varios
niveles de calizas y niveles mixtos de siliciclásticos­car­
bonatos en el flanco S del sinclinal.
Formación Ouarkziz — con aproximadamente 460
m, esta formación presenta un carácter cíclico distintivo,
en la que predominan las pizarras y pizarras con margas,
entre las que se encuentran intercalados diversos niveles
de calizas y dolomías.
El núcleo del sinclinal está compuesto por conglo­
merados y areniscas continentales conocidas como
Capas de Betana de edad Namuriense­Estefaniense, que
incluyen dos formaciones: 
Formación Reouina — representativa de una sedi­
mentación fluviodeltaica y constituida por 500 m de are­
niscas, arcillas y pizarras de color rojizo a gris con
debris de restos vegetales. Se le atribuye una edad Na­
muriense (FABRE, 1976).
Formación Merkala — 500­700 m de potencia. Se
inicia con areniscas calcáreas sobre las que se encuen­
tran pizarras y areniscas rojas con concreciones carbo­
natadas provenientes de paleosuelos. Los restos de
plantas indican una edad Westfaliense a Estefaniense.
La regresión final que cubrió la plataforma con rocas
continentales no es sincrónica para las distintas cuencas
del N de África y, según CONRAD (1985) puede ser da­
tada como Serpujoviense en la Cuenca de Taoudenni,
Bashkiriense en Tindouf y Moscoviense en las cuencas
del centro y del E del Sáhara. CÓZAR et al. (2015b) con­
sideran que la regresión en la Cuenca de Taoudenni tam­




En MORIN (1970) y MICHARD (1976) puede encon­
trarse una bibliografía completa de los estudios reali­
zados en la Meseta Central desde finales del siglo XIX
hasta 1976. BERKHLI (1999) actualiza los trabajos pu­
blicados hasta la fecha en su Tesis doctoral y en HO­
EPFFNER et al. (2005) y MICHARD et al. (2008), pueden
encontrarse citas más modernas y aquellos trabajos
más relevantes relacionados con el Varisco marroquí.
En este apartado sólo se mencionan aquellas citas bi­
bliográficas más relevantes y las más recientes sobre
la Meseta Central, muchas de ellas relacionadas funda­
mentalmente con la Cuenca de Azrou­Khenifra.
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TERMIER (1936) — identifica la existencia de dos
fases tectónicas variscas. La primera fase está relacio­
nada con la discordancia del Viseense superior sobre el
Devónico y el Silúrico al sur de Ito,  de probable edad
Tournaisiense, y la segunda, evidenciada en la discor­
dancia del Permo­Trias sobre el Autuniense en la región
de Khenifra,  posiblemente de edad pérmica. En 1937,
en la realización del Mapa Geológico provisional de la
parte media del Atlas Medio (escala 1:200.000), ilustra
los materiales del Gotlandiense y Viseense en la Región
de Adarouch.
CHOUBERT (1951) — señala que la transgresión del Vi­
seense superior habría invadido la totalidad del Dominio
Atlásico y, probablemente, gran parte de Marruecos. Según
el autor, habría provenido de numerosas direcciones.
AGARD et al. (1955) — identificaron los cabalga­
mientos post­viseenses y señalaron la importancia de la
discordancia pre­Viseense de Marruecos Central.
ALLARY et al (1976) — estudian la tectónica va­
risca de la parte oriental de la Meseta Central y reco­
nocen dos eventos tectónicos mayores. El primer
evento sería pre­Viseense superior a intra­Devónico
y se habría caracterizado por dos fases de plega­
miento. El segundo implicaría una tercera fase de ple­
gamiento y habría originado “los mantos de
corrimiento de Khenifra y de Ziar­Mrirt” (=Zona de
Mantos de MICHARD et al., 2008, 2010). Una cuarta
fase habría replegado estos mantos.
VERSET (1983) — data los montículos microbianos
de la Formación Tizra como Viseense superior y limita
la Formación M’Taoutoult por dos cabalgamientos con
vergencia NO.
PIQUÉ & KHARBOUCH (1983) — mediante un análisis
multifocal (sedimentológico, petrográfico y geoquí­
mico) de la Meseta noroccidental, demuestran que el Di­
nantiense fue afectado por una tectónica distensiva que
habría originado la Cuenca de Sidi Bettache.
KHARBOUCH et al. (1985) — realizan un estudio pe­
trográfico y geoquímico del las lavas del Dinantiense de
la Meseta marroquí. Según estos autores, las rocas tole­
íticas a alcalinas de la Meseta noroccidental son carac­
terísticas de una zona distensiva, probablemente una
cuenca marginal de retro­arco.
IZART & BEAUCHAMP (1987) — en un mapa paleo­
geográfico esquematizan los numerosos medios depo­
sicionales reconocidos por ellos para el Viseense en las
cuencas de Marruecos Central, los Jebilet y Sidi Betta­
che. Indican la transgresión Viseense ocurrida desde el
NE, los medios marinos y continentales y las zonas de
subsidencia.
OUARHACHE (1987) — realiza el Mapa Geológico de
la Región de Adarouch (escala 1/50000) y descubre nu­
merosos yacimientos fosilíferos que le permitieron rea­
lizar una estratigrafía en detalle de los materiales del Pa­
leozoico de la región y una datación precisa de los
eventos tectónicos variscos que afectaron a estos mate­
riales. Al E y SE de esta región reconoce dos mantos
con materiales de edades más jóvenes emplazados den­
tro de esta cuenca viseo­namuriense. El primer manto
se encuentra entre las formaciones Mouarhaz al NO y
Akerchi al SE, se compone de materiales de edad De­
vónico Inferior­Medio y Viseense superior y se habría
desplazado en el Viseense superior. El segundo manto,
de mayor importancia que el anterior, se sitúa entre
Jebel Akerchi al NO y Jebel Barouka al SE, presenta
materiales del Ordovícico inferior, Devónico y Viseense
superior y se habría emplazado durante el Namuriense
inferior. Estos mantos provendrían del E y su desplaza­
miento sería del SE al NO. Posteriormente la tectónica
post­Namuriense los fracturó y plegó.
PIQUÉ & MICHARD (1989) — consideran que las
cuencas carboníferas de la Meseta Occidental y, en con­
creto, la Cuenca de Sidi Bettache y su prolongación
hacia el S, habrían estado probablemente conectadas
con las del E. La contemporaneidad de la sedimentación
de estas cuencas individuales del Viseense medio (fun­
damentalmente turbiditas del Viseense superior) junto
con el inicio de las deformaciones variscas del Viseense
superior es indicativo para estos autores, de que estas
cuencas se habrían originado a partir de la actividad de
fallas transcurrentes dentro de un régimen transtensivo.
Durante el Namuriense y Westfaliense estas cuencas se
habrían ido reduciendo progresivamente.
BOUABDELLI (1989) — define la Cuenca de Azrou­
Khenifra y su origen pre­Viseense (Tournaisiense su­
perior) a partir de fallas transcurrentes dextrales (fallas
de Smaala­Oulmes y de Tazekka­Bsabis). La sedimen­
tación del Viseense inferior se caracteriza por calizas,
brechas y pelitas, mientras que la del Viseense medio
(V2b­V3a)­superior, por calizas, turbiditas, conglome­
rados y olistolitos. Reconoce dos eventos tectónicos;
un primer episodio con basculamiento de bloques, pos­
terior al Devónico Superior y anterior al Tournaisiense
superior, y un segundo evento representado por las de­
formaciones intra­viseenses. Dentro de este último el
autor distingue dos tipos de deformación; la primera
se produce en el margen E de la cuenca (en las Unida­
des Alóctonas), con pliegues con vergencia al NO o
tumbados, cuya dirección varía N­S o N40o y, una se­
gunda deformación responsable de la presencia de
slumps, discordancias, resedimentación de olistolitos,
emplazamientos de mantos de corrimiento sinsedimen­
tarios y de intrusiones de filones doleríticos en mate­
riales del Viseense.
IZART (1990) — estudia las cuencas devono­carbo­
níferas de la Meseta y considera que esta última habría
estado formada por numerosas cuencas que habrían evo­
lucionado de forma individualizada dependiendo de su
posición dentro del Orógeno Varisco.
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BOUABDELLI & PIQUÉ (1996) — señalan la existencia
de 3 eventos de deformación en la Cuenca de Azrou­
Khenifra. El primer evento sería post­Devónico y pre­
Tournaisiense superior, el segundo, intra­Viseense y
pre­Viseense superior­Namuriense superior, y el tercero,
post­Namuriense y pre­Pérmico inferior. Según estos au­
tores, la cuenca tiene una evolución polifásica que se tra­
duce en el cambio, siempre en régimen tectónico
compresivo, de una cuenca con fallas de desgarre a una
cuenca de antepaís (por transformación del juego de la
falla del borde oriental, de desgarre dextral, a finales del
Devónico que se vuelve inversa en el Carbonífero medio).
BERKHLI (1999) — realiza un estudio sedimentoló­
gico y de estratigrafía secuencial de los materiales del
Carbonífero del NE de la Meseta Occidental. Reconoce
diversas facies en estas series carboníferas (calizas, tem­
pestitas calcáreas/siliciclásticas, argilitas, turbiditas,
conglomerados, olistolitos, etc). En cuanto a bioestrati­
grafía, mediante foraminíferos, algas y pseudoalgas
(determinaciones del Dr. Daniel Vachard) data los ma­
teriales más antiguos como Viseense medio (V2a) en
Agouraï, V3bβ (Viseense superior), en la zona este de
Adarouch, y V3bγ (Viseense superior) en Imaouzzer de
Kandar. Señala la ausencia de Tournaisiense y Viseense
inferior en el NE de Marruecos Central y precisa la si­
tuación del límite Viseense­Serpujoviense. En el apara­
tado de la estratigrafía secuencial reconoce 3 secuencias
deposicionales de 3er orden en el Viseense medio, 10 en
el Viseense superior y 5 en el Serpujoviense, definidas
por límites de secuencia de tipo I o II. Concluyó que la
sedimentación en esta zona habría estado controlada por
diversos factores (eustatismo, clima, subsidencia y tec­
tónica). La cuenca de la Meseta Central sería, según el
autor, de tipo extensivo y se encuentra asociada a una
cuenca de antepaís limitada por fallas de desgarre (al O
por la Falla de Smaâla­Oulmès y al E por la Falla de Ta­
zekka­Bsabis). Al oeste estaría bordeada por una zona
continental y al E por una zona orogénica. Esta cuenca
habría evolucionado dentro de un régimen tectónico dis­
tensivo durante todo el Carbonífero inferior y reconoce
3 eventos extensivos importantes. El primero datado
como V2a (Viseense medio) sería en el que se habría
originado la cuenca, el segundo, se habría producido
entre el V3bα y el V3bβ (Asbiense, Viseense superior)
durante la transgresión marina que volvió a alcanzar el
E de la zona de Adarouch y, el último evento, se habría
producido en el V3c (Brigantiense, Viseense superior),
posiblemente entre el V3c inferior y el V3c superior.
Aunque localmente el régimen tectónico fuera extensio­
nal, el autor comenta la existencia de 3 eventos compre­
sivos que caracterizan al régimen tectónico general. La
primera fase de deformación compresiva es posterior al
Devónico Superior y previa al Viseense medio, defor­
mando los materiales devónicos y pre­devónicos, co­
rrespondiéndose con la fase “bretona” de la Orogenia
Varisca. La segunda fase es posterior al Namuriense y
habría sido la encargada de plegar los materiales namu­
rienses y pre­namurienses y la responsable del empla­
zamiento de los mantos (“nappes“). La tercera fase de
deformación es posterior al Westfaliense y habría defor­
mado todos los materiales del Carbonífero y previos al
Carbonífero, dando a la región su configuración actual.
BERKHLI et al. (2000) — proponen unos modelos se­
dimentológicos y paleogeográficos para el Viseense
medio a superior inicial (V2a­V3a), el Viseense superior
(V3bα­V3c inferior) y el intervalo V3c inferior­V3c su­
perior (Viseense terminal) para el NE de la Meseta Oc­
cidental. Señalan nuevamente los tres eventos de
deformación que afectaron a la Meseta Occidental: el
primero en el Viseense medio (V2a) con la apertura de
la Cuenca de Azrou­Khenifra a partir de las fallas de
desgarre de dirección NE­SO que las limitaban dentro
de un régimen extensivo local, el segundo en el Viseense
superior (V3bα/ V3bβ) y el último a finales del Viseense
superior (V3c). Indican que esta cuenca habría evolucio­
nado en un régimen extensivo durante todo el Carboní­
fero inferior, invirtiéndose durante el Serpujoviense.
BEN ABBOU et al. (2001) — realizan un estudio tec­
tono­sedimentario de la Meseta Occidental y concluyen
que pertenecía a un sistema de cuenca de antepaís du­
rante el Viseense superior al Westfaliense inferior. A par­
tir del análisis de los depocentros del Namuriense­
Westfaliense, demuestran que este sector pertenecía en
esta época a la zona de depósito del techo del prisma
que se propagó a mayor distancia que el frente de la ca­
dena del Viseense superior.
BERKHLI & VACHARD (2001) — indican que la serie
marina carbonífera de la región de Adarouch se habría
acumulado en diversos períodos con características se­
dimentológicas y bioestratigráficas distintas. En un pri­
mer momento (V3bβ­V3bγ) la sedimentación se habría
producido en una plataforma carbonatada poco pro­
funda pasando a una sedimentación detrítica (V3c) con
depósitos de turbiditas, argilitas, y olistolitos del Devó­
nico y Viseense lo que, según los autores, indicaría una
cierta inestabilidad tectónica en la zona. Por último, el
Serpujoviense se caracteriza por una sedimentación
mixta (detrítico­carbonatada). Mediante foraminíferos,
algas y pseudoalgas datan los materiales más antiguos
de la región como Viseense superior (V3bβ) y la pre­
sencia de materiales del Serpujoviense (E2).
BERKHLI & VACHARD (2002) — a partir de nuevos
análisis de microfacies y bioestratigráficos consideran
que la Formación Migoumess no pertenece al Tour­
naisiense sino al Westfaliense apoyando la atribución
de HOLLARD (1967). Definen dos nuevas formaciones
en la región de Adarouch, las Formaciones Tirhela e
Idmarrach. Datan la Formación Tirhela como Vise­
ense superior­Serpujoviense y la consideran como el
equivalente lateral de la Formación Akerchi. Consi­
deran que el cabalgamiento donde se reconoce la For­
mación Idmarach presenta unos materiales de edad
Serpujoviense similares a los de Tirhela y Akerchi, y
que por lo tanto, se habría emplazado posteriormente
al Serpujoviense.
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SAID (2005) — realiza un estudio de los corales ru­
gosos del Misisípico de los sectores de Adarouch y
Agouraï (NE de la Meseta Central). Determina y des­
cribe 53 especies de corales rugosos pertenecientes a 21
géneros e incluidas en 4 familias (Cyathópsidos, Au­
lophyllidos, Lithostrotiónidos y Axophyllidos). A partir
de las asociaciones de corales reconocidas, data los ni­
veles de Agouraï con corales como Asbiense­Brigan­
tiense, al miembro TZ2 y al miembro TZ3 de la
Formación Tizra como Asbiense o Brigantiense y Bri­
gantiense, respectivamente, a la Formación Akerchi
como Brigantiense superior y a la Formación Idmarrach
como Brigantiense con un posible Serpujoviense a
techo. En el aspecto paleocológico distingue diversos
medios a partir de las distintas asociaciones de corales
rugosos. En Agouraï se habría desarrollado una rampa
con importantes removilizaciones (corrientes de turbi­
dez y tempestitas). La Formación Tizra se caracterizaría
por ser una rampa con desarrollo de montículos micro­
bianos, con eventos de removilización y zonas someras
con parches arrecifales. Para esta formación distingue
tres tipos de asociaciones, las alóctonas, compuestas por
corales solitarios de gran tamaño y colonias fragmenta­
das en “debris­flows” y en capas bioclásticas, las autóc­
tonas, con corales sin disepimentos asociados a los
flancos de los montículos microbianos y, por último, las
autóctonas localizadas sobre los propios montículos, de
grandes dimensiones que forman biostromos. En la For­
mación Akerchi la asociación de corales se desarrolló
cerca de barras oolíticas que la protegerían del oleaje,
permitiendo la proliferación de una gran cantidad de es­
pecies. Por último, la Formación Idmarrach constituiría
una plataforma somera influenciada periódicamente por
tormentas y en ella los corales suelen encontrarse asocia­
dos a niveles de gigantoprodúctidos, los cuales permitían
a los corales fijarse sobre ellos. Paleobiogeográficamente,
indica que las asociaciones estudiadas presentan un alto
nivel de relación para el Viseense superior con las de
otras áreas geográficas del Norte de África y de Europa
Occidental, como son Polonia, Islas Británicas, Bélgica,
Macizo Armoricano, Sierra Morena y Sáhara, pero es­
pecialmente con las dos últimas debido, fundamental­
mente, al alto grado de cosmopolitismo y al bajo grado
de endemismo.
CÓZAR et al. (2008a) — estudian nuevas secciones
y remuestrean las estudiadas por BERKHLI (1999),
BERKHLI & VACHARD (2001) y BERKHLI et al. (2001) de
las formaciones Tizra, Mouarhaz y Akerchi, en la región
de Adarouch, y realizan una datación más precisa de
éstas mediante foraminíferos y algas calcáreas. Asignan
la parte inferior de la Fm Tizra al Asbiense tardío (Sub­
zona de foraminíferos Cf6γ superior, Misisípico supe­
rior), su parte superior al Brigantiense inferior (Subzona
Cf6δ inferior, Misisípico superior) y los niveles de techo
al Brigantiense superior (Subzona Cf6δ superior, Misi­
sípico superior). La parte inferior de la Fm Mouarhaz,
también es de edad Brigantiense superior (Subzona
Cf6δ superior). La Fm Akerchi abarca desde el Brigan­
tiense terminal (parte más alta de la Subzona Cf6δ su­
perior) hasta el Serpujoviense (E1­E2). Reposicionan la
base del Serpujoviense respecto a trabajos previos en la
Fm Akerchi. Comparan las distribuciones bioestratigrá­
ficas de las asociaciones de foraminíferos registradas y,
especialmente, de aquellos taxones que pueden ser mar­
cadores bioestratigráficos potenciales, con las de otras
cuencas ya estudiadas como las del norte de Inglaterra
(Región de los Pennines), de otras regiones de Marrue­
cos, la cuenca del Donets (Ucrania) y Rusia.
SAID et al. (2010) — estudian una asociación de co­
rales presente a techo del Miembro AK1 de la Forma­
ción Akerchi en la región de Adarouch e interpretan los
parámetros ecológicos que condicionaron la evolución
del biostromo. Los corales rugosos masivos y los bra­
quiópodos gigantopróductidos se habrían fijado a la
barra oolítica infrayacente y éstos habrían servido como
sustrato duro para la fijación de los corales fasciculados,
que son dominantes en el biostromo. Interpretan el
medio sedimentario como de condiciones marinas nor­
males y energético, por encontrar ramas de corales rotas,
pero no lo suficiente como para destruir las colonias. La
energía no sería constante por la abundante micrita y por
la falta de selección de las partículas.
SAID et al. (2011) — realizan un estudio de las im­
plicaciones ambientales de las asociaciones de corales
de la Formación Tizra (región de Adarouch). La sedi­
mentación de esta formación se produce en una plata­
forma /rampa carbonatada compleja con desarrollo de
montículos microbianos. Describen 6 asociaciones de
corales, interpretan los parámetros ambientales que pue­
den inferirse a partir de éstas y los sedimentos y biotas
asociados a ellas y las comparan con otras ya estudiadas
en el Paleotethys Occidental. Reconocen 3 asociaciones
de corales parautóctonas a alóctonas y otras 3 autócto­
nas, las cuales presentan una mayor diversidad en las
asociaciones de aguas someras y una menor diversidad
en las de aguas profundas que respecto a otras ya estu­
diadas del N de Europa, y cuyas diferencias con las aso­
ciaciones de corales de estas últimas, consideran que
son debidas a aspectos paleobiogeográficos, ya sea por
la presencia de barreras geográficas o por diferencias la­
titudinales con la región de Europa Occidental.
CÓZAR et al. (2011) — analizan el potencial de de­
terminados taxones de foraminíferos como marcadores
bioestratigráficos de los límites Viseense­Serpujoviense
y Serpujoviense­Bashkiriense (Misisípico­Pensilvá­
nico), reconocidos en las formaciones Akerchi, Idma­
rrach y Tirhela, en la región de Adarouch. A nivel
regional, el límite Viseense­Serpujoviense (Misisípico)
puede reconocerse por la asociación de Insolentitheca
horrida, Loeblichia ukrainica, “Millerella” spp. y En­
dostaffella? sp. 2, mientras que a nivel mundial, la co­
rrelación para el mismo nivel puede establecerse
mediante la presencia de Eostaffellina spp., Eostaffella
pseudostruvei y algunas especies más evolucionadas de
Archaediscus. De forma similar, el límite del Serpujo­
viense inferior­Serpujoviense superior (Pendleiense­
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Arnsbergiense, Misisípico) viene marcado localmente
por los taxones Brenckleina rugosa, Eosigmoilina ro­
bertsoni y Monotaxinoides spp. y, globalmente,  por
Loeblichia minima, Bradyina cribrostomata, Plectosta­
ffella spp., Eostaffellina “protvae” y “Turrispiroides”.
Por último, Globivalvulina bulloides puede emplearse
para determinar el límite Serpujoviense­Bashkiriense a
nivel local y, Seminovella elegantula y Novella?, a nivel
mundial (Misisípico­Pensilvánico). La primera presen­
cia de los taxones de conodontos Gnathodus bollanden­
sis y Declinognathodus inaequalis en las secciones de
Idmarrach 1 e Idmarrach 2 permite atribuir esos mate­
riales al Serpujoviense superior (E2, Misisípico) y al
Bashkiriense (H, Pensilvánico), respectivamente. Las
biozonas de foraminíferos y conodontos permiten una
correlación bioestratigráfica precisa de las formaciones
Mouarhaz, Akerchi, Idmarrach y Tirhela.
NEQQAZI et al. (2014) — estudian el Índice de Alte­
ración del Color de los conodontos (CAI) obtenidos en
materiales del Viseense inferior y superior de la Cuenca
de Azrou­Khenifra. Obtienen valores de CAI que osci­
lan entre 2,5 y 4,5 indicando paleotemperaturas entre
90­250oC. Consideran que el grado de madurez térmica
observado en la actualidad de estos materiales es debido
al enterramiento y al emplazamiento gravitacional de
mantos (“nappes”) provenientes de la Meseta Oriental
que fueron desplazados hacia el oeste durante el evento
Viseense de la Orogenia Varisca. Indican, además, que
el incremento del valor del CAI hacia el este implica
una transición gradual de condiciones de diagénesis a
metamorfismo de bajo grado en la misma dirección.
Cuenca de Tindouf
Aunque esta cuenca ya llamó la atención de muchos
geólogos a finales del s. XIX, no fue hasta los años 20 del
s. XX que empiezan a producirse los primeros trabajos en
la cuenca. En MAMET et al. (1966) puede encontrarse un
inventario detallado de estas primeras investigaciones. Por
su parte, MAMET et al. (1966) estudian los foraminíferos
del Carbonífero de dos secciones del flanco norte del sin­
clinal de Tinguiz Remz, y analizan detalladamente las aso­
ciaciones del límite Viseense­Namuriense, reconociendo
este límite mediante foraminíferos.
CONRAD & LEGRAND BLAIN (1971) — describen una
nueva especie de braquiópodo Titanaria africana LE­
GRAND­BLAIN. Mencionan que se registra de forma
abundante en un único nivel, generalmente lumaquélico,
a techo del Namuriense A y que se encuentra presente
en las cuencas de Béchar, Tindouf, Regann y Ahnet.
Este nivel les permite correlacionar y considerar con­
temporáneos los eventos regresivos de estas cuencas y,
a su vez, la secuencia regresiva del miembro inferior de
la Formación Tagnana con la regresión generalizada que
afectó al borde septentrional de la Plataforma Sahariana.
CONRAD (1972a) — atribuye a finales del Namu­
riense A (“Serpujoviense superior”, zona de ammonoi­
deos H; esta biozona es actualmente considerada en casi
tu totalidad como Bashkiriense) el momento en que se
produce la regresión carbonífera del borde N de la
Cuenca de Tindouf gracias a la presencia del braquió­
podo Titanaria africana LEGRAND­BLAIN en la parte su­
perior de la Formación Ouarkziz en la sección de Foum
Defili. Precisa que el paso de la sedimentación marina
namuriense de la Fm Ouarkziz a la sedimentación con­
tinental de la Fm Betana se encuentra caracterizado por
un episodio de alteración continental y de erosión.
CONRAD (1972b) — considera que la regresión gene­
ral del Namuriense A que se registra en el borde N de la
Cuenca de Tindouf, es un fenómeno simultáneo en gran
parte de las cuencas saharianas. Señala que coincide en
la parte N de la Plataforma Sahariana con un evento re­
gresivo momentáneo, relacionado con un período de in­
estabilidad tectónica durante la zona de ammonoideos H.
LEGRAND­BLAIN (1973) — considera que la primera
presencia de los braquiópodos gigantoprodúctidos en el
Sáhara argelino se registra en la zona V3b­c, mucho más
tarde que en Europa y Rusia. Describe 8 especies de gi­
gantoprodúctidos del Viseense del Sáhara y observa que
excepto una de ellas, el resto difiere marcadamente de
las de Europa septentrional y la antigua U.R.S.S.
CAVAROC et al. (1976) — indican que sobre la suce­
sión marina que caracteriza el Silúrico, Devónico y gran
parte del Carbonífero inferior de la Cuenca de Tindouf,
se registran materiales siliciclásticos continentales, in­
terpretados como un complejo fluvio­deltaico progra­
dante hacia el sureste. Señalan que la sedimentación del
Carbonífero superior fue el resultado del levantamiento
y erosión del Anti­Atlas, resultando en el plegamiento
de materiales más antiguos y en metamorfismo de bajo
grado. Señalan que, por lo menos para el Viseense­Na­
muriense, hay evidencias de que el Anti­Atlas se encon­
traba tectónicamente activo y que comenzaba a
levantarse. Estos autores consideran que las estructuras
de Reguibat y Ougarta eran tectónicamente inactivas y
se encontraban parcialmente sumergidas durante este
período, por lo que el principal causante del aporte de
siliciclásticos en la cuenca era el Anti­Atlas.
LYS (1979) —describe las asociaciones de forami­
níferos en Foum Defili, que es la sección tipo de la Fm
Ouarkziz en el oeste de Algeria, en la parte este de la
cadena montañosa de Djebel Ouarkziz. En esta sección
establece un Miembro Ouarkziz Inferior, datado como
Cf6γ=V3bγ (Viseense superior) a E2 inferior), un Miem­
bro Ouarkziz Medio, también datado como E2 y un
Miembro Ouarkziz Superior, integrado por los niveles
carbonatados de techo, considerados por el autor como
de transición a la Zona de ammonoideos H del Namu­
riense (Bashkiriense en la actualidad).
CONRAD (1985) — realiza un resumen y una breve
descripción de las formaciones carboníferas de la
Cuenca de Tindouf (i.e. Fm Areniscas de Tazout, Fm
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Betaina, Fm Ouarkziz y capas de Betana). Esta autora
utilizó las dataciones bioestratigráficas de LYS (1979)
en esta cuenca, pero consideró que el biostromo de co­
rales del techo como los niveles con Titanaria africana
como parte de la Zona H de ammonoideos (“Serpujo­
viense”). Señala que la regresión final que implica el
inicio de una sedimentación continental en la Plataforma
Sahariana no es sincrónica, ya que en la Cuenca de
Taoudenni se asigna a la Zona de ammonoideos E2 (Ser­
pujoviense), en la Cuenca de Tindouf a la Zona H (“Ser­
pujoviense”) y Moscoviense para las cuencas más
orientales, las de Béchar y Reggan.
WEYANT (1985) — señala la escasez de conodontos
en el margen N del sinclinal, pero no menciona los aflo­
ramientos estudiados. En el miembro inferior de la Fm
Ouarkziz sólo se registran Gnathodus pseudosemiglaber
THOMPSON & FELLOWS, Mestognathus beckmanni BIS­
CHOFF y Gnathodus bilineatus (ROUNDY) y Cavusgna­
thus navicula (HINDE) en el miembro superior.
SEMENOFF­TIAN­CHANSKY (1985) — menciona las
diferentes asociaciones de corales registradas en la
Cuenca de Tindouf. En la Formación Betaina describe
una “fauna de Cyathaxonia“ en el área de Zemoul pró­
xima al límite Tournaisiense­Viseense. En el miembro
inferior de la Fm Ouarkziz reconoce en su parte basal
una fauna de clisiofílidos junto con lithostrotiónidos ce­
riodes con abundantes Lithostrotion vorticale y a techo
de este miembro señala la presencia de Lonsdaleia du­
plicata. Esta fauna es similar, según el autor, a las faunas
del Asbiense y Brigantiense de las Islas Británicas y a
las del V3b de Dinant. Por último, en el miembro supe­
rior de la Fm Ouarkziz, por debajo de nivel con el bra­
quiópodo Titanaria africana, marcador bioestratigráfico
del Serpujoviense superior/Namuriense A?, indica la
presencia de un biostromo con una asociación
variada/mixta de corales compuesta fundamentalmente
por especímenes de pequeño tamaño de Siphonoden­
dron, que refiere como Siphonodendron sp. A. Este bios­
tromo también se encuentra en el mismo nivel en las
cuencas de Reggan y Ahnet.
LEGRAND­BLAIN (1987) — estudia los braquiópodos
del Sáhara argelino y su diversificación en el Namu­
riense con 9 especies pertenecientes a 4 géneros y men­
ciona el valor bioestratigráfico de alguno de ellos, como
por ejemplo el braquiópodo Titanaria africana LE­
GRAND­BLAIN. Considera que la extinción de los braquió­
podos gigantoprodúctidos en el Sáhara septentrional
precede la primera presencia del conodonto Declinog­
nathodus noduliferus, que caracteriza la base de la zona
de ammonoideos H y del Pensilvánico.
SEBBAR (2000) — en su Tesis de Licenciatura realiza
un estudio bioestratigráfico y paleogeográfico a partir
de los foraminíferos y algas calcáreas y analiza su rela­
ción con las microfacies reconocidas en las cuencas de
Béchar, Reggan y Tindouf, en la parte noroeste del Sá­
hara de Algeria. Reconoce 150 géneros y señala que los
grupos más abundantes dentro de los foraminíferos son
los endothyridos, paleotextuláridos, bradynidos y, den­
tro de las algas, rhodophyceas (stacheínidos y ungdare­
lláceas) y chlorophyceas (paleosiphonocladales). La
presencia de diversas especies índice de foraminíferos
permitió la elaboración de un esquema bioestratigráfico
compuesto por la sucesión de 13 biozonas de foraminí­
feros (zonas 12 a 23) definidas por MAMET (1974) que
se correlacionan con las propuestas por LYS (1986) para
la Plataforma Sahariana de Algeria y con las de CONIL
et al. (1990) definidas respectivamente para el Paleo­
tethys occidental, las cuencas saharianas y la cuenca
franco­belga. El análisis litoestratigráfico de los aflora­
mientos como de sondeos de las tres cuencas le permitió
reconocer hasta 16 tipos distintos de microfacies
(MCFS1 a MCFS16) y su sucesión desde medios mari­
nos abiertos a medios continentales se corresponden con
la secuencia estándar de la serie carbonífera de la parte
noroeste de la plataforma del Sáhara argelino. El enca­
denamiento vertical de estas microfacies se inscribe
dentro de una rampa homoclinal mixta, siliciclástica­
carbonatada, con bioconstrucciones aisladas e influen­
ciada por eventos de tormentas. En la cuenca de
Tindouf, la autora estudió la sección de Foum Defili, en
el flanco norte del sinclinal y 5 secciones y un sondeo
en el flanco sur del sinclinal, del que existían menos tra­
bajos e información. A partir del análisis de los forami­
níferos presentes en muestras obtenidas mediante
sondeos o conocidos de la bibliografía previa, reconoció
las asociaciones del Viseense y Serpujoviense. El regis­
tro progresivo de facies carbonatadas en la Formación
Ouarkziz favoreció una mayor diversidad y abundancia
de la microfauna de edad Viseense superior, de acuerdo
a los trabajos de LYS (1979, 1986). Reconoce las zonas
de foraminíferos 15, 16 inferior y 16 superior que se co­
rrelacionan con la zona Cf6 de CONIL en CONIL et al.
(1990). En el Serpujoviense, se registran las zonas 17,
18 y 19 que se correlacionan con la zona Cf7 de CONIL
et al. (1990). La autora indica que el límite Viseense­
Serpujoviense no se puede definir en el flanco sur del
sinclinal de Tindouf debido al tipo de sedimentación
areniscas y margas, y a la existencia de un muestreo in­
completo en la colección estudiada por la autora. A par­
tir del estudio de microfacies en esta cuenca, distingue
en la parte baja de la sucesión medios de rampa externa
ubicados en el límite de la zona de acción de tormentas,
seguido de medios de rampa media comprendida entre
la zona de acción del oleaje y de tormentas. La aparición
de algas rojas la sitúa en la zona disfótica y, a techo de
la sucesión medios de rampa interna, localizados dentro
de la zona de acción del oleaje, incluyendo de base a
techo de esta zona, medios de bancos de algas, de sho­
reface y de marismas marítimas a facies supramareales
poco profundas. La presencia de algas verdes sitúa esta
última zona dentro de la zona eufótica. Por último, in­
dica que el evento regresivo datado como Namuriense
A (zona H) reconocido por CONRAD (1972a) y registrado
en la parte superior de la Fm Ouarkziz en la sección de
Foum Defili se encontraría relacionado con el levanta­
miento de los Montes de Ougarta y del Anti­Atlas, por
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lo que las cuencas de Tindouf y Taoudenni del Sáhara
occidental, a partir del límite Serpujoviense­Bashki­
riense quedan aisladas del resto de cuencas saharianas,
donde la regresión se produjo más tardíamente y por eta­
pas a lo largo del Moscoviense.
SEBBAR et al. (2000) — a partir de cuatro secciones
estratigráficas y un sondeo en el flanco sur del sinclinal
de la Cuenca de Tindouf realizan un estudio sedimen­
tológico que les permite distinguir 12 microfacies en la
sucesión carbonífera de esta cuenca. Estas microfacies
varían desde medios marinos situados por debajo del
nivel del oleaje a medios supramareales con influencia
continental. El modelo que proponen para la cuenca es
el de una rampa homoclinal con sedimentación mixta,
de margas, areniscas y calizas interrumpida por nume­
rosos depósitos de tempestitas. Señalan la presencia de
varios ciclos sedimentarios en el Viseense superior. En
cuanto a foraminíferos y algas, indican que las abundan­
tes asociaciones del Viseense superior decrecen en el
Serpujoviense para extinguirse en el Bashkiriense, lo
que para los autores es el reflejo de la evolución de la
rampa homoclinal a una cuenca parálica. La escala
bioestratigráfica que proponen es la misma del trabajo
de SEBBAR (2000).
VILLENUEVE (2005) — considera que la evolución
de las cuencas paleozoicas del oeste de África depende
estrechamente de los diferentes cinturones montañosos
que rodeaban el Cratón del África Occidental. Este
mismo autor distingue la evolución de la Cuenca de
Taoudenni, localizada en el centro del cratón respecto
de las cuencas situadas en los márgenes del mismo (Tin­
douf entre ellas). Señala que la disconformidad erosiva
relacionada con la glaciación del Ordovícico Superior
puede reconocerse a ambos lados del Sinclinal de Tin­
douf y menciona que a lo largo de la evolución geoló­
gica de esta cuenca las transgresiones marinas se
produjeron desde distintas direcciones.
SOMERVILLE et al. (2013) — estudian las asociacio­
nes faunísticas de la sección compuesta de Tinguiz
Remz en el flanco norte del sinclinal que constituye la
Cuenca de Tindouf. Mediante foraminíferos datan la su­
cesión como Asbiense superior­Bashkiriense inferior.
Encuentran las asociaciones de foraminíferos y corales
rugosos muy abundantes y diversas, y las comparan con
otras cuencas del Paleotethys occidental, observando
una relación paleobiogeográfica compleja entre ellas.
Aunque predominan los taxones de foraminíferos cos­
mopolitas del Paleotethys, señalan la influencia de cuen­
cas del NO de Europa como Irlanda y Reino Unido.
Algunos taxones se registran tanto en la Cuenca de Tin­
douf como en las del NO de Europa, sin encontrarse pre­
sentes en otras cuencas de áreas intermedias a las
anteriores. Existe una contribución directa del SO de Es­
paña, aunque algunos taxones están ausentes en la Me­
seta Central, en el norte y centro de Marruecos, y
considerada como el nexo entre Europa y el norte de
África. La complejidad aumenta, según los autores, al
considerar las asociaciones de foraminíferos de las
cuencas saharianas de Algeria. Al analizar los datos pro­
ponen que este sector del Paleotethys puede ser dividido
en cuatro subprovincias paleobiogeográficas: la Subpro­
vincia Atlántica (Reino Unido, Irlanda, norte de Francia,
Bélgica), la Subprovincia Mediterránea (Pirineos, Mon­
taña Negra, Cordillera Bética, Rif, Islas Baleares), la
Subprovincia Sahariana (Béchar, Regann, Ahnet­Mouy­
dir y Tindouf), y entre ellas existirían áreas con asocia­
ciones mixtas de faunas (Meseta Central, SO de España)
que constituirían una cuarta subprovincia, la Subprovin­
cia peri­Gondwánica occidental. Concluyen, además,
que la Meseta Central de Marruecos no se emplazó en
su posición actual durante el Misisípico, aunque se des­
conoce el momento final de su emplazamiento. Presenta
unas asociaciones lo suficientemente distintivas res­
pecto de las cuencas del Paleotethys, al norte, y del resto
de las cuencas saharianas, al sur. Sugieren además, que
la distancia entre las plataformas de Laurasia (p. ej. In­
glaterra) y Gondwana (p. ej. Tindouf) podría haberse
visto reducida en el Pensilvánico, y/o que la posición de
la Subprovincia Atlántica podría localizarse al norte del
paleocuador. Por último, enfatizan la mayor extensión
de los rangos estratigráficos de algunos taxones de fora­
miníferos y corales, lo que favorece la mayor persisten­
cia en el tiempo de la plataforma de Tindouf en un clima
tropical, expuesta a transgresiones periódicas que intro­
ducían nuevas asociaciones, y cuya fauna era controlada
fundamentalmente por las corrientes oceánicas.
RODRÍGUEZ et al. (2013a) — estudian las asociacio­
nes de corales rugosos presentes en la sección de Tin­
guiz Remz. El análisis bioestratigráfico de este trabajo,
basado en foraminíferos, indica que la asociación más
antigua es de edad Asbiense, y datan la más moderna
como Serpujoviense. El patrón de primera presencia de
algunos taxones de corales rugosos no es similar al de
otras cuencas del norte de Marruecos, ya que algunos
géneros cuya primera presencia se registra en el As­
biense y Brigantiense inferior del N de Marruecos y Eu­
ropa, en la Formación Ouarkziz es en el Brigantiense
superior o Serpujoviense. Señalan que el género Kizilia,
que presenta un escaso registro en el Viseense superior
de las cuencas del N de Marruecos es muy abundante
en la Fm Ouarkziz. Lonsdaleia, por ejemplo, se encuen­
tra presente en el Serpujoviense de esta formación,
mientras que se encuentra ausente en las cuencas del N
de Marruecos para la misma edad, excepto como ele­
mento transportado en los conglomerados serpujovien­
ses. De igual forma, Actinocyathus que se registra en el
Serpujoviense de la Cuenca de Tindouf no lo hace al N
del Anti­Atlas. Estos autores sugieren que una posible
ruta de migración para los corales hacia la Cuenca de
Tindouf podría ser desde el NE vía la Cuenca de Béchar
en Algeria, de manera similar a la propuesta para fora­
miníferos y algas calcáreas.
RODRÍGUEZ et al. (2013b) — documentan una aso­
ciación de corales rugosos con taxones misisípicos en
el biostromo del techo de la Fm Ouarkziz en las proxi­
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midades de la sección de Tinguiz Remz, que fue datada
mediante foraminíferos y conodontos como Bashki­
riense inferior. Los autores señalan que este hecho indi­
caría que las plataformas saharianas (del N de
Gondwana) habrían actuado como un refugio paleoeco­
lógico para las asociaciones de corales durante el evento
de extinción del Serpujoviense superior y que la persis­
tencia de faunas misisípicas en el Pensilvánico se debería
a una combinación de dos factores, fundamentalmente,
la persistencia de aguas cálidas y de la existencia de una
estabilidad tectónica.
CÓZAR et al. (2014a) — estudian varias secciones
cerca de Tinguiz Remz, en el flanco norte del sinclinal
de Tindouf y analizan las asociaciones de foraminíferos
y conodontos presentes en los distintos niveles carbo­
natados de las formaciones Betaina y Ouarkziz. Descri­
ben estos niveles y establecen una edad para éstos de
Asbiense tardío/superior (Viseense superior) a Krasno­
polyaniense (Bashkiriense inferior). Mientras que los
elementos conodontales son muy escasos y presentan
poca diversidad por tratarse de unas facies someras, las
asociaciones de foraminíferos son mucho más abundan­
tes y diversas que las reconocidas en estudios previos
en la región como en el Paleotethys Occidental. Dentro
de los taxones de conodontos registrados, destaca a
techo de la sección la presencia de Idiognathoides sul­
catus sulcatus? HIGGINS & BOUCKAERT, que es indica­
tivo del Bashkiriense inferior y confirma la misma edad
determinada mediante foraminíferos. 
CÓZAR et al. (2014b) — registran mayores rangos
estratigráficos para algunos taxones de foraminíferos y
corales en la Cuenca de Tindouf que en otras cuencas
del Paleotethys occidental. A partir de éstos, documen­
tan que la Cuenca de Tindouf actuó como un refugio
ecológico para el Serpujoviense y el Bashkiriense infe­
rior (subpisos regionales del esquema unificado de la
Plataforma Rusa, Voznesseniense a Krasnopolyaniense),
lo que permitió que varias especies y géneros de diver­
sos grupos fósiles superaran los límites Viseense/Serpu­
joviense y Serpujoviense/Bashkiriense). Este efecto no
se observa de forma lo suficientemente significativa en
algunos grupos como algas calcáreas. Algospongia, Pro­
blemática y conodontos. Los rangos de muchos taxones
de foraminíferos en el Viseense se extienden hasta el
Serpujoviense, produciéndose un aumento de la diver­
sidad, por lo que no siguen ninguna de las tendencias
globales reconocidas. En cambio, para el Serpujoviense
superior y Bashkiriense inferior, los foraminíferos pre­
sentan una tendencia más parecida en cuanto a especies
extintas, primera presencia y distribución que las reco­
nocidas a nivel mundial. Ambos casos, pueden deberse
a la “Extinción masiva del Serpujoviense” que coincide
en con el inicio del Evento de Glaciación del Paleozoico
Superior, que pudo ejercer un control sobre la distribu­
ción de las faunas. Realizan una comparativa de las dis­
tribuciones bioestratigráficas de los mismos grupos
fósiles de otras cuencas del Sahara, observando que este
efecto de refugio era más marcado en el sector oeste de
la plataforma epicontinental del Sáhara, especialmente
en las cuencas de Tindouf, Béchar, Reggan y probable­
mente, Taoudenni y Ahnet. Consideran que la tectónica
compleja del área, con tres áreas emergidas (Montañas
de Ougarta, Montañas del Anti­Atlas y el Escudo de Re­
guibat), es el factor principal que controla la morfología
de las cuencas, parcialmente aisladas, en la zona occi­
dental del Sáhara, y con condiciones más estables que
permitieron rangos estratigráficos más extendidos en el
tiempo respecto de las cuencas orientales del Sáhara.
Estos autores señalan, además, que la presencia de co­
rrientes oceánicas pudo ser otro de los factores que con­
trolasen la distribución de las faunas. Una de ellas
provendría del N o NO, donde el Océano Reico se es­
taba cerrando y sería la responsable de la presencia,
hasta el Serpujoviense de taxones exóticos de Laurasia.
Otra posible corriente se desplazaría de oeste a este,
hacia el Paleotethys y se localizaría paralela a la costa.
Está última presenta una mayor influencia del Paleo­
tethys por lo que las asociaciones faunísticas son más
acordes a los taxones de este último y podría haber con­
trolado las distribuciones de los distintos taxones, de
forma que produjese que los rangos estratigráficos más
extendidos se encuentren en cuencas occidentales del
Sáhara que en las cuencas orientales.
CÓZAR et al. (2014c) — En la sección de Tinguiz
Remz, flanco Norte del Sinclinal de Tindouf, reconocen
y describen 5 litofacies de pizarras, 2 de areniscas y 9
de carbonatos. Identifican un patrón cíclico de sedimen­
tación en la sucesión la cual registra un evento regresivo
mayor. Los siliciclásticos de plataforma externa de la
parte inferior de la sucesión, de edad Tournaisiense a
Viseense, pasan a secuencias mixtas de siliciclásticos y
carbonatos en una plataforma interna en la parte media
de la sucesión (Viseense superior­Serpujoviense) y a
areniscas continentales de edad Bashkiriense a techo de
la sucesión. Los autores no encuentran similitudes al co­
rrelacionar la sucesión de Tinguiz Remz con la estu­
diada previamente por SEBBAR (2000) y SEBBAR et al.
(2000) en el flanco sur del sinclinal, por lo que sugieren
que la sedimentación fue sintectónica. Señalan además,
que la sucesión del Tournaisiense superior al Bashki­
riense registra el levantamiento incipiente del Anti­
Atlas, el cual habría producido cambios en la paleo­
geografía y, por tanto, en las condiciones paleoecológi­
cas y en los medios sedimentarios. Sugieren que desde
el Serpujoviense en adelante, gran parte del Anti­Atlas
ya se encontraría emergido, produciendo como conse­
cuencia, condiciones subaéreas, mientras que en el Vi­
seense superior, sólo unos pocos “inliers” proterozoicos
se encontrarían emergidos.
CÓZAR et al. (2015b) — revisaron las sucesiones es­
tratigráficas de diversas cuencas de la Plataforma Saha­
riana y, a partir de datos bioestratigráficos basados
fundamentalmente en la distribución de foraminíferos,
aunque también de ammonoideos y conodontos, reali­
zaron una nueva propuesta de ubicación de los límites
del Viseense superior, Serpujoviense inferior y superior
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y Bashkiriense, que difiere de la ubicación tradicional
de estos límites por diversos autores para las cuencas de
Tindouf, Tafilalt, Béchar, Reggan, Ahnet e Illizi. Este
último límite también implicaría el límite Misisípico­
Pensilvánico. A partir de estos datos pudieron reconocer
dos eventos tectonoestratigráficos bien definidos en toda
la Plataforma Sahariana, uno en el Viseense superior y
otro en el Serpujoviense superior (en las cuencas occi­
dentales)­Bashkiriense (en las cuencas orientales). Estos
autores señalan que ambos eventos tectónicos son más
modernos hacia el este y consideran que son compara­
bles con la fase de deformación Intra­Viseense del Blo­
que de la Meseta y del Anti­Atlas, y la fase principal de
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En el presente trabajo se han estudiado las asocia­
ciones de conodontos obtenidas de materiales carbo­
níferos de dos cuencas distintas de Marruecos. La
primera de ellas proviene de la región de Adarouch en
la Cuenca de Azrou­Khenifra, en la Meseta Central de
Marruecos, cuenca que se localiza, como se ha men­
cionado en el apartado de Contexto Geológico, al N
del Frente Sud­Atlásico (“South Atlas Front”), en el
dominio Atlásico de la Meseta (Figs. 2.1A, B, C; 2,3A,
B). La segunda asociación se ha obtenido en la Cuenca
de Tindouf, situada al S de la mencionada falla, se ex­
tiende a lo largo del SE de Marruecos y SO de Algeria,
y es parte de la plataforma epicontinental de Gond­
wana (Figs. 2.1A; 2.4A, B).
En este apartado se describen e ilustran las seccio­
nes estratigráficas analizadas en cada área. En las co­
lumnas estratigráficas se indican los niveles
muestreados tanto para el estudio de foraminíferos y
algas calcáreas como para conodontos, y se identifican
asimismo los niveles donde se han observado corales.
El contenido fósil observado en el residuo insoluble
obtenido en el tratamiento de laboratorio para la ex­
tracción de elementos conodontales se localiza junto a
las siglas de las muestras tomadas para conodontos. En
las descripciones de las distintas secciones estratigrá­
ficas, se menciona para cada muestra, la presencia o
ausencia de elementos conodontales, los taxones reco­
nocidos en caso de presencia (Anexos I a V) y los bio­
clastos y minerales que también se encuentran
presentes.
3.1.­ Cuenca de Azrou­Khenifra. Región de
Adarouch
Las columnas estratigráficas y las descripciones
presentes en este apartado se basan, fundamental­
mente, en los estudios de BERKLHI (1999), BERKLHI et
al. (2001), BERKLHI & VACHARD (2001, 2002), CÓZAR
et al. (2008a, 2011), SAID (2005), SAID et al. (2010,
2011) a los que se ha incorporado la información ob­
tenida en este trabajo, del estudio de los conodontos y
del análisis del residuo sólido del que se extraen los
conodontos, obtenido depués de la disolución de la
muestra de roca, y en el que se registran tanto otros
bioclastos como minerales. 
De las diversas formaciones que forman los aflo­
ramientos carboníferos de esta región y que se descri­
ben en el contexto geológico, sólo se han estudiado
para conodontos las formaciones de Tizra, Mouarhaz,
Akerchi, Idmarrach y Tirhela. En las Figuras 3.1 y 3.2
se localizan las secciones estratigráficas estudiadas en
CÓZAR et al. (2008a, 2011), en la hoja topográfica de
Al Hajeb y en foto satélite.
Formación Tizra
En la parte central de los Montes de Tizra, se localiza
la sección más completa y de mayor espesor de esta for­
mación, 360 m, de los cuales 260 m se corresponden
con calizas con intercalaciones de pizarras sobre las que
se disponen 100 m de pizarras verdes y negras, hasta el
contacto con los afloramientos de la Formación Mouar­
haz en la zona sur, y directamente sobre el Triásico en
la zona norte. BERKHLI et al. (2001) en la parte N de los
Montes de Tizra subdividieron a esta formación en tres
miembros (miembros TZ1, TZ2 y TZ3), aunque en esa
zona presenta una sucesión estratigráfica ligeramente
distinta a la de la parte central. CÓZAR et al. (2008a) le­
vantaron y muestrearon (para foraminíferos, algas cal­
cáreas, corales y conodontos) 5 nuevas secciones en la
parte central (secciones de Tizra 2 a Tizra 6), con la que
elaboraron una sección compuesta para la formación
(Fig. 3.3A, B).
El Miembro Tizra 1 en el área tipo (al N de los
Montes de Tizra) está formado por conglomerados po­
limícticos sobre los que se encuentran calizas bioclás­
ticas y areniscas con intercalaciones de pizarras verdes
(BERKLHI, 1999; BERKHLI et al., 2001; BERKLHI & VA­
CHARD 2001). En la parte superior de este miembro se
observan calizas bioclásticas y oolíticas. El Miembro
Tizra 2 se caracteriza por calizas de grano fino con ca­
vidades estromatactoideas en su parte inferior (litolo­
gía dominante de la sección Tizra 3 de CÓZAR et al.,
2008a y en este trabajo). A techo de algunos niveles,
se reconocen corales rugosos solitarios. En la parte su­
perior del miembro hay 20 m de pizarras verdes se­
guido de niveles con “boulders” de calizas polimícticas
de 0,1­1,5 m de espesor y 5 m de ancho, producidos
por la erosión de calizas más antiguas que se corres­
ponden con la sección de Tizra 6 (de CÓZAR et al.
2008a, y en este trabajo). Como indican CÓZAR et al.
(2008a) estas calizas no se registran en la parte N de
los Montes de Tizra. Por encima hay un intervalo de
50 m de potencia de pizarras verdes, seguido de 15 m
de calizas correspondientes con la sección de Tizra 4
(CÓZAR et al., 2008a). Estas calizas se caracterizan por
intraclastos, oolitos y bioclastos y se reconoce un nivel
de areniscas violáceas de grano fino hacia su base. En
la sección tipo, el Miembro Tizra 3 es equivalente a las
secciones de Tizra 2 y Tizra 5 de CÓZAR et al. (2008a)
y a las pizarras verdes suprayacentes, con pequeños ni­
veles de lutitas, que pasan a pizarras negras hacia el
techo de la Formación Tizra. En las secciones de Tizra
2 y Tizra 5 predominan los niveles de calizas masivas
de tipo microbiano, con estromatactis. La sección de
Tizra 2 está formada por 30 m de calizas bioclásticas
bien estratificadas a masivas de color gris oscuro a
claro, y rojo, seguidas de calizas wackestone a packs­
tone arcillosas de color gris oscuro a negro. Estás últi­
mas presentan pequeñas intercalaciones de pizarras y
son ricas en braquiópodos gigantoprodúctidos y cora­
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les rugosos solitarios. El espesor de la sección de
Tizra 2 varía lateralmente, dependiendo del espesor
individual de cada montículo microbiano. Su poten­
cia, en general, puede ser estimada en unos 30­60 m,
con montículos microbianos de hasta 30 m de espesor
y 200 m de longitud.
a) Sección de Tizra 3 (Figs. 3.1, 3.2, 3.3A, 3.4; Anexo
I)
Coordenadas geográficas de la base: 33o 33’ 30’’ N, 5o
24’ 51’’ O
Base: discordante sobre las areniscas del Devónico.
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Figura 3.1.­ Hoja topográfica NI­30­VII­4a, Al Hajeb, de la Carte du Marroc 1:50.000, en la que se localizan las secciones es­
tratigráficas para el estudio de las formaciones Tizra (Tizra 3, Tizra 6, Tizra 4, Tizra 2, Tizra 5, Tizra 9, Tizra 11), Mouarhaz
(Mouarhaz 1), Akerchi (Akerchi 1, Akerchi 2), Idmarrach (Idmarrach 3, Idmarrach 1, Idmarrach 2) y Tirhela. TZ: Tizra, MZ:
Mouarhaz, AK: Akerchi, ID: Idmarrach. 
1.­ 5 m de calizas bioclásticas tableadas con laminacio­
nes cruzadas. Estratificadas en bancos de 20­50 cm que
hacia techo presentan intercalaciones margosas. Se to­
maron 3 muestras para conodontos, muestras TZ3/1­1
(a 1 m de la base), TZ3/1­2 (a 1,7 m de la muestra an­
terior) y TZ3/1­3 (a 1,2 m de la muestra anterior).
Contenido bioclástico: braquiópodos, corales rugosos
solitarios, foraminíferos y algas calcáreas. El residuo
sólido obtenido para el triado y búsqueda de cono­
dontos ha proporcionado foraminíferos y fragmentos
de crinoideos y braquiópodos (TZ3/1­1). En la
muestra TZ3/1­2, además de los anteriores bioclas­
tos también hay ictiolitos. La muestra TZ3/1­3 pre­
senta moldes externos de braquiópodos.
Conodontos: Ninguna de las muestras fue productiva
para conodontos.
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Figura 3.2.­ Foto satélite en la que se localizan las secciones estratigráficas para el estudio de las formaciones Tizra (Tizra 3,
Tizra 4, Tizra 2, Tizra 9, Tizra 11), Mouarhaz (MZ1), Akerchi (Akerchi 1, Akerchi 2), Idmarrach (Idmarrach 3, Idmarrach 1, Id­
marrach 2) y Tirhela. TZ. Tizra, MZ: Mouarhaz, AK: Akerchi, ID: Idmarrach.
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Figura 3.3.­ Fotos de campo de las formaciones Tizra, Mouarhaz y Akerchi (CÓZAR et al., 2008a). A) Sección de Tizra 3 en di­
rección NO. Las flechas blancas marcan la base (izquierda) y techo (derecha) de la sección. Las líneas discontinuas marcan al­
gunos de los montículos microbianos presentes en la base de esta formación. El montículo inferior tiene una potencia aproximada
de 50 m (ver columna estratigráfica de la sección de Tizra 3, Fig. 3.4). B) Sección de Tizra 2 en dirección N. Base (izquierda)
y techo (derecha) de la sección marcados por línea con doble flecha. Montículos microbianos marcados con una línea discontinua.
La flecha blanca indica la localización aproximada de la sección de Tizra 5. Los montículos microbianos marcados como 1 y 2
son los que se registran en las columnas estratigráficas de las secciones Tizra 2 y Tizra 5 (Fig. 3.5). El monículo 1 presenta una
potencia aproximada de 15 m. C) Formación Mouarhaz, sus dos miembros (MZ1 y MZ2) y las correspondientes secciones es­
tratigráficas, señalados por las flechas de doble sentido, en dirección NO. La base se sitúa a la izquierda y el techo a la derecha.
Los montes de Tizra se señalan con flechas blancas y las flechas negras señalan algunos de los olistolitos del Miembro MZ2.
D) Montes de Akerchi en el que los miembros AK1 y AK2, y sus correspondientes secciones estratigráficas se indican con
flechas blancas (base, abajo; techo, arriba).
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Figura 3.4.­ Secciones estratigráficas Tizra 3, Tizra 4 y Tizra 6 pertenecientes a la Formación Tizra, en el sector central de los
Montes de Tizra. TZ1­TZ3, miembros de la Fm. Tizra. Con un triángulo pequeño se señalan las muestras tomadas para lámina
delgada y  con un triángulo grande se indican las de conodontos. A la izquierda de las siglas de las muestras para lámina delgada
se muestran los grupos fósiles reconocidos en campo, a su derecha los observados en lámina delgada y a la derecha de las siglas
de las muestras de conodontos, los bioclastos reconocidos en el residuo sólido insoluble obtenido para la extracción de los ele­
mentos conodontales. Modificada de CÓZAR et al. (2008a).
Accesorios: en todas las muestras hay presencia de
limonita.
2.­10 m cubiertos con algún nivel de arenisca y pizarra.
3.­ 2 m de calizas bioclásticas en 2 niveles continuos de
20 y 80 cm entre los que se intercalan pizarras. Se reco­
gieron 2 muestras para conodontos, TZ3/3­1 (base) y
TZ3/3­2 (techo).
Contenido bioclástico: crinoideos muy abundantes, fo­
raminíferos y algas calcáreas en la muestra TZ3/3­1
hay foraminíferos, crinoides, un ictiolito y un escole­
codonto. La muestra TZ/3­2 presenta foraminíferos y
fragmentos de braquiópodos.
Conodontos: La muestra TZ3/3­1 presenta un frag­
mento de Idioprioniodus spp y un fragmento de ele­
mento S de Kladognathus spp.
4.­ 40 m cubiertos
5.­ Aproximadamente 50 m de calizas masivas de tipo
microbiano con cavidades estromatactoideas. Su espesor
varía lateralmente. Las muestras para conodontos, TZ3/5­
1 y TZ3/5­2, fueron tomadas a la base y techo del nivel,
respectivamente.
Contenido bioclástico: corales rugosos solitarios y, oca­
sionalmente, algún colonial a techo del montículo. En
el residuo sólido hay foraminíferos (TZ3/5­1) y frag­
mentos de crinoideos y un ictiolito (TZ3/5­2).
Conodontos: sólo la muestra TZ3/5­1 fue productiva en
conodontos, obteniéndose un fragmento de elemento
conodontal no identificado.
Accesorios: en la muestra TZ3/5­2, además de limo­
nita, hay cubos de pirita bien desarrollados e incluso
maclados.
6.­2 m de calizas microbianas brechificadas. Se tomó una
muestra, TZ3/6 (a 0,6 m de la base).
Contenido fósil: en el residuo sólido se han identificado
foraminíferos y un ictiolito.
Conodontos: no se obtuvieron elementos conodontales.
7.­ 4 m de lutitas con niveles finos de calizas bioclásticas.
La muestra TZ3/7 se recogió en el primer nivel.
Contenido fósil: el residuo sólido triado es poco bio­
clástico, observándose fundamentalmente, escasos
fragmentos de crinoideos y foraminíferos; estos últi­
mos muy abundantes. Se obtuvo también un ictiolito.
Conodontos: la muestra no fue productiva.
Accesorios: limonita.
8.­ 4 m de calizas nodulosas margosas.
Contenido fósil: destacan las esponjas. El residuo sólido
presenta fragmentos de crinoideos (escasos) y fora­
miníferos.
Conodontos: muestra TZ3/8 (a techo del nivel). No se
obtuvieron elementos conodontales.
Accesorios: limonita y cristales cúbicos de pirita.
9.­ 8 m de pizarras.
10.­ Aproximadamente 20 m de calizas masivas de
tipo microbiano. Se tomaron 2 muestras para cono­
dontos, una en la base (TZ3/10­1) y otra a techo
(TZ3/10­2)
Contenido fósil: corales rugosos y, en ocasiones,
algún colonial, a techo del montículo. En el resi­
duo sólido sólo se han recuperado unos pocos fo­
raminíferos (TZ3/10­1, TZ3/10­2) y crinoideos
(TZ3/10­2).
Conodontos: no se obtuvieron elementos conodontales.
Accesorios: limonita y pirita.
11.­ 8 m de pizarras.
12.­ 1m de calizas bien estratificadas (Pc3194). La
muestra TZ3/12 (equivalente a la de lámina delgada
Pc3194) se tomó en este nivel.
Contenido fósil: en el residuo sólido se ha obtenido un
fragmento de crinoide y foraminíferos.
Conodontos: no produjo elementos conodontales.
Accesorios: limonita.
13.­ 10 m de calizas masivas de tipo microbiano.
b) Sección de Tizra 6 (Figs. 3.1, 3.4)
Base: concordante con las pizarras que afloran entre
Tizra 3 y Tizra 6.
1.­ 12,5 m de espesor de brechas calcáreas y rudstones.
Los clastos están compuestos por calizas grises claras,
micríticas y con escasas cavidades estromatactoideas.
Seguramente, estos clastos provienen de la erosión de
las calizas masivas microbianas de Tizra 3.
c) Sección de Tizra 4 (Figs. 3.1, 3.2, 3.4; Anexo I)
Coordenadas geográficas de la base: 33o 33’ 37’’ N, 5o
24’ 35’’ O
Base: concordante con las pizarras a techo de Tizra 6.
1.­ 2,7 m de calizas arenosas oolíticas y bioclásticas en un
banco de 0,50 m y otro de 2 m de espesor. Se tomaron 2
muestras para conodontos, una hacia la base (TZ4/1­1) y
otra en el techo (TZ4/1­2).
Contenido fósil: Las láminas delgadas de las muestra de
este nivel presentan foraminíferos y algas calcáreas.
El residuo sólido de la muestra TZ4/1­1 ha producido
fragmentos de crinoides y foraminíferos, mientras que
la muestra TZ4/1­2 no presenta ningún bioclasto.
Conodontos: En la muestra TZ4/1­1 se ha recuperado
un fragmento de elemento S sin identificar.
Accesorios: ambas muestras presentan limonita y en
TZ4/1­1 hay granos de cuarzo.
2.­ 1,20 m cubiertos.
3.­ 1, 6 m de calizas bioclásticas en secuencias estra­
tocrecientes y granodecrecientes. Presentan lamina­
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ciones cruzadas de bajo ángulo. Se diferencian 3 ni­
veles. Se recogieron 2 muestras para conodontos, una
a 0,4 m de la base (TZ4/3­1) y otra a techo (TZ4/3­2).
Contenido fósil: el residuo sólido para conodontos ha
producido crinoideos y foraminíferos (abundantes).
Conodontos: las muestras no proporcionaron elementos
conodontales.
Accesorios: la muestra TZ4/3­2 tiene granos de
cuarzo.
4.­ 4 m de calizas masivas bioclásticas. Las muestras
TZ4/4­1 (base) y TZ4/4­2 (techo) se tomaron para co­
nodontos.
Contenido fósil: en el residuo sólido la diversidad y
abundancia de los bioclastos es baja. Se reconocen
crinoideos y foraminíferos en TZ2/4­1 y TZ2/4­2.
Algas calcáreas en TZ2/4­2.
Conodontos: en la muestra TZ2/4­1 se obtuvo un frag­
mento de elemento conodontal, que no ha podido ser
identificado.
Accesorios: cuarzo y limonita (TZ4/4­2).
5.­ 3­4 m de calizas tableadas bioclásticas. En un banco
a 2 m por encima del tramo 4 se observan oncoides y la
muestra se encuentra muy ferruginizada. Se tomó la
muestra TZ4/5 para conodontos.
Contenido fósil: por el residuo sólido no se observa
que sea muy bioclástica. Los bioclastos más comu­
nes son los crinoideos. Presencia de foraminíferos y
algas en lámina delgada. En el residuo sólido se han
obtenido foraminíferos, crinoideos y un ictiolito.
Conodontos: no se obtuvieron elementos conodonta­
les.
d) Sección de Tizra 2 (Figs. 3.1, 3.2, 3.3B,  3.5; Anexo
I)
Coordenadas geográficas de la base: 33o 33’ 37’’ N, 5o
24’ 27’’ O
Base: concordante con las pizarras que afloran desde el
techo de Tizra 4 y areniscas de grano fino.
1.­ 10 m de calizas bioclásticas y tableadas, con niveles
de 0,2 m a 1 m, con algunas intercalaciones margosas.
Se tomaron un total de 7 muestras; TZ2/1­1 (base),
Pc2379 (a 2,5 m de la muestra anterior), TZ2/1­2 (a 3,7
m de la muestra anterior), Pc2382 (a 2 m de la muestra
anterior), TZ2/1­3 (a 0,5 m de la muestra anterior),
Pc2384 (a 1,9 m de la muestra anterior) y TZ2/1­4
(techo).
Contenido fósil: crinoideos, braquiópodos gigantopro­
dúctidos y corales rugosos. El residuo sólido emple­
ado para el triado presenta foraminíferos, crinoideos,
braquiópodos y briozoos en general y, en particular,
espículas de esponjas, ostrácodos (TZ2/1­1, Pc2382,
TZ2/1­3), ictiolitos (Pc2379, TZ2/1­2, Pc2382,
TZ2/1­3, TZ2/1­4), gasterópodos (TZ2/1­2, TZ2/1­
3, TZ2/1­4) y escolecodontos (TZ2/1­1).
Conodontos: las muestras TZ2/1­2 y TZ2/1­3 fueron
productivas. En la primera muestra, se han podido
identificar 4 elementos P1 de Gnathodus girtyi girtyi
y 3 fragmentos de elementos P que no han podido
ser clasificados. En la segunda muestra, se obtuvo
un elemento P1 de Gnathodus spp. y un elemento P1
de Synclydognathus spp.
Accesorios: limonita (en la mayoría de las muestras)
y pirita (Pc2382, TZ2/1­3, TZ2/1­4). En varias
muestras, algunos de los moldes internos de gaste­
rópodos, briozoos y foraminíferos se encuentran pi­
ritizados y limonitizados.
2.­ 8­10 m de calizas masivas encriníticas que lateral­
mente se vuelven tableadas. Lateralmente no llegan a
aflorar. Se tomaron 3 muestras; TZ2/2­1 (a 4 m de la
base), TZ2/2­2 (a 3, 2 m de la muestra anterior) y TZ2/2­
3 (techo).
Contenido fósil: crinoideos y corales rugosos en
campo. En el residuo sólido de la muestra TZ2/2­1
se observan crinoideos (abundantes fragmentos) y
foraminíferos, en TZ2/2­2 foraminíferos, crinoideos
y braquiópodos y en TZ2/2­3 crinoideos, fragmentos
de corales, foraminíferos e ictiolitos.
Conodontos: la muestra TZ2/2­3 fue la única muestra
productiva. En ésta se ha reconocido un elemento P1
de Lochriea commutata.
3.­ 10­12 m de calizas wackestone a packstone bien es­
tratificadas en bancos de 0,1 m a 1 m y de superficie
irregular. Hacia techo pasan a lutitas con algún nivel
muy fino de caliza intercalado. Para conodontos se re­
cogieron las muestras TZ2/3­1 (base del tramo) y
TZ2/3­2 (techo).
Contenido fósil: corales, braquiópodos gigantoprodúc­
tidos, crinoideos, bivalvos. En el residuo sólido se
observa que la muestra TZ2/3­1 presenta crinoideos
y foraminíferos y que en TZ2/3­2 uno de los com­
ponentes principales son los foraminíferos. Otros
bioclastos presentes en esta última muestra son frag­
mentos de crinoideos, briozoos, braquiópodos, os­
trácodos e ictiolitos (incluyendo una vértebra).
Conodontos: la primera muestra no fue productiva
para conodontos, mientras que en la segunda se re­
cuperaron un elemento P1­P2 de Kladognathus te­
nuis/complectens, y 3 elementos P1, uno de
Gnathodus girtyi girtyi, otro de Mestognathus bi­
pluti y otro de Lochriea commutata.
4.­ 16 m de calizas masivas de tipo microbiano y encri­
níticas. Lateralmente, en los flancos del montículo mi­
crobiano, se reconocen debris correspondientes a facies
de destrucción del mismo. Se tomaron distintas mues­
tras en los debris laterales; muestras TZ2/4­1 (a 1 m de
la base), Pc2402 (a 1,3 m de la muestra anterior), TZ2/4­
2 (a 1,2 m de la muestra anterior), TZ2/4­3 (a 11 m de
la muestra anterior) y Pc3864 (en las facies de debris
del otro lateral del montículo).
Contenido fósil: en campo se observan fundamental­
mente, crinoides, corales rugosos solitarios pequeños
sin disepimentos y colonias ceriodes de corales tabu­
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lados. En lámina delgada todas las muestras presentan
foraminíferos y sólo TZ2/4­1, algas calcáreas. El resi­
duos sólido ha producido crinoideos, foraminíferos,
ictiolitos (los tres muy abundantes) seguidos en orden
decreciente de abundancia por ostrácodos, briozoos,
braquiópodos, gasterópodos y fragmentos de corales.
Conodontos: únicamente la muestra TZ2/4­3 no ha
producido elementos conodontales. La muestra
TZ2/4­1 proporcionó hasta 2399 elementos cono­
dontales, de los cuales 1230 fueron fragmentos que
no pudieron identificarse (ya sea de elementos P, S
o “varios”). Los taxones que se han podido determi­
nar son Idioprioniodus claviger, Idioprioniodus con­
junctus, Kladognathus tenuis/complectens,
Hindeodus cristula, Hindeodus spp. (fragmentos de
elementos P1), Gnathodus bilineatus bilineatus,
Gnathodus bilineatus sspp. (elementos P1), Gnatho­
dus girtyi girtyi, Gnathodus girtyi soniae, Gnatho­
dus girtyi sspp. (elementos P1), ”Gnathodus”
homopunctatus, Mestognathus bipluti, Mestogna­
thus spp. (elementos P1), Lochriea commutata y
Lochriea spp. (elementos P1). Se han recuperado
también los elementos vicariantes (elementos P2, S
y M compartidos por diversas especies de un mismo
género) de Idioprioniodus spp., Kladognathus spp.,
Cavusgnathus spp., Gnathodus bilineatus ssp. (ele­
mentos P2), Gnathodus girtyi ssp. (elementos P2),
gnatódidos, y un elemento P2 adscrito con dudas
Mestognathus? spp.
En la muestra Pc2402, de un total de 795 ejemplares,
363 elementos son fragmentos de elementos P, S y
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Figura 3.5.­ Secciones estratigráficas Tizra 2 y Tizra 5 pertenecientes a la Formación Tizra, en el sector central de los Montes
de Tizra. TZ1­TZ3, miembros de la Fm. Tizra. Se sitúan en la columna los montículos numerados como 1 y 2 en las secciones
de Tizra 2 y Tizra 5, indicados también en la Figura 3.3B. Con un triángulo pequeño se señalan las muestras tomadas para
lámina delgada y con un triángulo grande se indican las de conodontos. A la izquierda de las siglas de las muestras para lámina
delgada se indican los grupos fósiles reconocidos en campo, a su derecha los observados en lámina delgada y a la derecha de
las siglas de las muestras para conodontos, los bioclastos reconocidos en el residuo sólido insoluble obtenido para la extracción
de los elementos conodontales. Modificada de CÓZAR et al. (2008a).
“varios”, que no han podido identificarse. El resto
de elementos pertenecen a los taxones Idioprionio­
dus claviger, Idioprioniodus conjunctus, Kladogna­
thus tenuis/complectens, Gnathodus bilineatus
bilineatus, Gnathodus bilineatus ssp. 1, Gnathodus
bilineatus sspp. (elemento P1), Gnathodus girtyi
girtyi, Gnathodus girtyi intermedius, Gnathodus
girtyi soniae, Gnathodus girtyi sspp. (elementos P1),
“Gnathodus” homopunctatus, Mestognathus bipluti,
Lochriea commutata, Lochriea spp. (elementos P1) y
Vogelgnathus campbelli. Los elementos vicariantes
recuperados pertenecen a los taxones Idioprioniodus
spp., Kladognathus spp. Gnathodus bilineatus ssp.
(elementos P2) y de gnatódidos.
La muestra TZ2/4­2 ha proporcionado 843 elementos
de los cuales 241 son fragmentos no identificables y
el resto pueden adscribirse a las especies Idioprionio­
dus claviger, Idioprioniodus conjunctus, Kladogna­
thus macrodentata (elemento S), Gnathodus
bilineatus bilineatus, Gnathodus bilineatus ssp. 2,
Gnathodus bilineatus ssp. 3, Gnathodus bilineatus
sspp. (elementos P1), Gnathodus girtyi girtyi, Gna­
thodus girtyi intermedius, Gnathodus girtyi soniae,
Gnathodus girtyi sspp. (elementos P1), “Gnathodus”
homopunctatus, Gnathodus praebilineatus transicio­
nal a Gnathodus bilineatus, Lochriea commutata y
Lochriea spp. (elementos P1). Los elementos vica­
riantes pertenecen a Idioprioniodus spp., Kladogna­
thus spp., Gnathodus bilineatus ssp. (elementos P2),
Gnathodus girtyi ssp. (elementos P2) y de gnatódidos.
Por último, en la muestra Pc3864 se han recuperado
242 elementos conodontales de los cuales 130 perte­
necen a fragmentos sin identificar. Los taxones que
han podido identificarse son, Idioprioniodus claviger,
Idioprioniodus conjunctus, Kladognathus tenuis/com­
plectens, Gnathodus bilineatus bilineatus, Gnathodus
girtyi girtyi, Gnathodus girtyi soniae, “Gnathodus”
homopunctatus, Mestognathus bipluti, Mestognathus
spp. (elementos P1) y Lochriea commutata. Los ele­
mentos vicariantes pueden adscribirse a Idioprionio­
dus spp. y a Kladognathus spp.
Accesorios: limonita, pirita y pirita oxidada.
5.­ 8 m de pizarras y lutitas.
e) Sección de Tizra 5 (Figs. 3.1, 3.3B, 3.5; Anexo I)
Coordenadas geográficas de la base: 33o 33’ 42’’ N, 5o 24’
15’’ O
Base: caliza masiva del techo del montículo microbiano
en la sección de Tizra 2.
1.­ 0,8­1 m de calizas bioclásticas. Se tomó una muestra
en la base del tramo (TZ5/1).
Contenido fósil: en el residuo sólido se han recuperado
fragmentos de crinoideos y foraminíferos e ictiolitos
(ambos escasos).
Conodontos: no se obtuvieron elementos conodontales.
Accesorios: limonita y pirita.
2.­ 5 m lutitas y pizarras.
3.­ 0,5 m de caliza bioclástica. La muestra TZ5/3 se tomó
hacia la mitad del nivel.
Contenido fósil: el residuo sólido presenta fragmentos
de crinoideos.
Conodontos: la muestra no fue productiva para elemen­
tos conodontales.
4.­ 9 m cubiertos. A techo 0,3 m de calizas bioclásticas
algo margosas en bancos de 0,1 m, 0,05 m y 0,15 m. Se
tomó una muestra para conodontos a techo del tramo
(TZ5/4).
Contenido fósil: briozoos, crinoideos, corales rugosos
y solitarios, braquiópodos (escasos) y esponjas (en el
banco de la base). En lámina delgada se observan fo­
raminíferos y algas calcáreas. El residuo sólido pre­
senta crinoideos, foraminíferos y escasos ictiolitos.
Conodontos: la muestra fue productiva en elementos
conodontales, recuperándose un fragmento de un ele­
mento de Idioprioniodus spp., y un elemento P1 de
“Gnathodus” homopunctatus.
Accesorios: limonita.
5.­15 m de caliza margosa algo nodular y con laminaciones.
Contenido fósil: se han observado braquiópodos en
campo. Presencia de foraminíferos y algas calcáreas
en lámina delgada.
6.­ 0,3 m de calizas masiva gris claro, con concentracio­
nes bioclásticas en dos bancos. El banco del techo pre­
senta laminaciones. Se tomó una muestra (TZ5/6) en la
base del banco inferior donde se observan ejemplares del
incertae sedis Saccamminopsis.
Contenido fósil: el banco inferior contiene Saccammi­
nopsis en su base y braquiópodos gigantoprodúctidos
a techo. El banco del techo presenta crinoideos. En
lámina delgada hay foraminíferos y algas calcáreas.
En el residuo sólido insoluble se han obtenido crinoi­
deos, foraminíferos, destacando la presencia de Sac­
camminopsis dentro de estos últimos, e ictiolitos.
Conodontos: Se han obtenido dos elementos P1 de “Gna­
thodus” homopunctatus, un elemento M vicariante del
aparato conodontal de Gnathodus y 7 fragmentos no
identificables, 3 de elementos P y 4 de elementos S.
Accesorios: limonita.
7.­ 0,45­0,55 m de biostromo de corales. La muestra
TZ5/7 se recogió a la base del nivel.
Contenido fósil: biostromo dominado por corales rugo­
sos faceloides de los géneros Siphonodendron,
Diphyphyllum y Tizraia, y en menor número, corales
tabulados (SAID et al., 2011). Braquiópodos (gigan­
toprodúctidos). En lámina delgada hay foraminíferos.
Además, se observan crinoideos e ictiolitos (poco
abundantes) en el residuo sólido insoluble.
Conodontos: en esta muestra sólo se ha recuperado un
elemento P1 de “Gnathodus” homopunctatus.
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8.­ 0,5 cm de calizas y margas bioclásticas con lamina­
ciones. La muestra TZ5/8 se tomó a 0,1 m del techo del
nivel.
Contenido fósil: Saccamminopsis (en los primeros 0,1
m), crinoideos y corales. El residuo sólido contiene
foraminíferos, ictiolitos y fragmentos de braquiópo­
dos, crinoideos, briozoos y corales.
Conodontos: no se obtuvieron elementos conodontales.
Accesorios: limonita.
9.­0,6 m de calizas margosas bioclásticas. Se tomó una
muestra hacia la mitad del tramo (TZ5/9).
Contenido fósil: braquiópodos (abundantes) y corales.
Foraminíferos y algas calcáreas en lámina delgada.
El residuo para triado ha producido foraminíferos,
ictiolitos, espículas de esponjas y fragmentos de cri­
noideos, briozoos, corales y braquiópodos. Estos úl­
timos también se han recuperado como ejemplares
enteros en sus formas juveniles.
Conodontos: se han recuperado únicamente 2 frag­
mentos de elementos S que no se pueden adscribir a
ningún taxón.
Accesorios: limonita.
10.­ 2,6 m de calizas masivas con alto contenido bioclás­
tico y desarrollo de biostromo de corales rugosos. Los
bancos de la base tienen una potencia de 0,4­0,5 m y a
techo de 0,05­0,1 m. Niveles de chert y silicificaciones
comunes. La muestra TZ5/10­1 se tomó a 1,3 m de la
base y la muestra TZ5/10­2 a 0,15­0,20 m del techo.
Contenido fósil: braquiópodos (abundantes; rodados y
en posición de vida), esponjas (ejemplares pequeños
y grandes), corales (colonias de Siphonodendron de
hasta 3 m de ancho y 0,7 m de altura). Foraminíferos
en lámina delgada. En el residuo sólido insoluble para
triado se han extraído en ambas muestras, foraminí­
feros, ostrácodos y fragmentos de crinoideos y bra­
quiópodos. En la muestra TZ5/10­1 además hay
espículas de esponjas y, también en TZ5/10­2, ictio­
litos.
Conodontos: las muestras no fueron productivas para
conodontos.
Además de las secciones previamente publicadas,
también se han levantado otra serie de secciones estrati­
gráficas debido a su interés en el crecimiento y cese de
los montículos microbianos pero que no han sido publi­
cadas. Sin embargo, en estas secciones se han muestreado
algunos niveles aislados que, en otras facies similares en
la sección de Tizra 2, aportaron gran cantidad de elemen­
tos conodontales.
f) Sección Tizra 9 (Figs. 3.1, 3.2; Anexo I) 
Coordenadas geográficas de la base: 33o 33’ 25’’ N, 5o
24’ 25’’ O
Base: pizarras del techo de Tizra 2.
Pequeño montículo microbiano a techo de Tizra 2. En
la base de la brecha de destrucción del montículo adya­
cente, en facies de flanco, se tomó la muestra Pc3808.
Conodontos: se obtuvieron 254 elementos conodon­
tales. De éstos, 147 se corresponden con fragmentos
que no han podido ser identificados y, el resto, a los
taxones Idioprioniodus claviger, Idioprioniodus
conjunctus, Kladognathus tenuis/complectens, Ca­
vusgnathus spp. (elemento S), Gnathodus bilineatus
bilineatus, Gnathodus girtyi girtyi, “Gnathodus” ho­
mopunctatus, Mestognathus bipluti, Mestognathus
spp. (elementos P1), Lochriea commutata y Loch­
riea spp. (elementos P1), y a los elementos vicarian­
tes de Idioprioniodus spp., Kladognathus spp.,
Gnathodus bilineatus spp. (elemento P2) y, a Mes­
tognathus? spp (elemento P2).
g) Sección Tizra 11 (Figs. 3.1, 3.2; Anexo I)
Coordenadas geográficas de la base: 33o 33’ 22’’ N, 5o
24’ 31’’ O
Base: pizarras .
Brecha encrinítica de la base de un montículo micro­
biano rotado, lateral al de TZ2, y equivalente al grupo
de muestras TZ2/4. Se tomó la muestra Pc3848.
Contenido fósil: corales rugosos solitarios (Cyathaxo­
nia) y tabulados. Se han obtenido fragmentos de cri­
noideos, braquiópodos y corales, y foraminíferos en
el residuo sólido.
Conodontos: la muestra ha producido 60 elementos
conodontales de los cuales, 34 son fragmentos no
identificables. Los taxones que han podido recono­
cerse son Idioprioniodus claviger, Idioprioniodus
conjunctus, Gnathodus girtyi girtyi, Gnathodus
girtyi sspp. (elemento P1) y Lochriea commutata. Se
han obtenido también algunos de los elementos vi­
cariantes que conforman el aparato conodontal de
las distintas especies del género Idioprioniodus y
clasificados como Idioprioniodus spp.
Accesorios: óxidos de hierro (limonita).
Formación Mouarhaz 
El Miembro MZ1 sólo aflora en el área tipo de
Mouarhaz, por lo que las muestras para los diferentes
estudios (grupos fósiles y microfacies) se tomaron en
la misma área (Figs. 3.1, 3.2, 3.3C, 3.6). Las muestras
provienen fundamentalmente de calizas oolíticas de
tipo packstone a grainstone, ya que este miembro está
formado fundamentalmente por materiales silicilásti­
cos a la base y oolíticos a techo (Fig. 3.6).
El Miembro MZ2 (Figs. 3.1, 3.2, 3.3) está com­
puesto por pizarras verdes y negras con olistolitos de ca­
lizas de edad Viseense medio­superior y del Devónico
(mucho más antiguas que las secciones estudiadas).
La sección estratigráfica correspondiente al Miem­
bro MZ1 (Fig. 3.6) presenta su base en las coordenadas
geográficas 33o 33’ 57’’ N, 5o 24’ 33’’ O. Su base es un
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contacto mecánico en el que los conglomerados cabal­
gan las pizarras del techo de la sección de Tizra 2. Está
constituida por:
1.­ 4,5 m de conglomerados polimícticos y brechas
calcáreas.
2.­ 15 m de areniscas.
3.­ 15 m de calizas arenosas oolíticas.
Conodontos: se tomaron 2 muestras (Pc3264, a la base,
y Pc3278, a techo) que no fueron productivas.
4.­ 11 m de pizarras con intercalaciones de bancos de
calizas oolíticas y de areniscas. Los bancos son estra­
tocrecientes.
5.­ 4 m de calizas arenosas oolíticas.
Conodontos: la única muestra que se tomo de este
nivel (Pc3288) no fue productiva para elementos
conodontales.
En cuanto al contenido bioclástico, se observan fo­
raminíferos y algas calcáreas en gran parte de las
muestras de la sección.
Formación Akerchi
BERKHLI & VACHARD (2001) dividieron esta forma­
ción en dos miembros, AK1 y AK2. CÓZAR et al.
(2008a) levantaron dos secciones estratigráficas que in­
cluían las variaciones laterales de la formación y que
denominaron Akerchi 1 y Akerchi 2 (Figs. 3.1, 3.2,
3.3D). Como mencionan estos últimos autores, gran
parte de la sección de Akerchi 1 corresponde al Miem­
bro AK1, y se caracteriza por unos niveles basales de
conglomerados, areniscas y brechas calcáreas sobre las
que se encuentran calizas oolíticas con intercalaciones
de pizarras, en una secuencia estratocreciente. Hacia la
parte superior de este miembro, sobre la barra oolítica
anterior con una ligera superficie irregular (esta superfi­
cie no tiene características claras de erosión y el cambio
pudo haberse producido en condiciones subacuáticas),
hay un nivel de unos 1­4 m de espesor de calizas negras,
con abundantes gigantoprodúctidos y corales rugosos
coloniales que forman un biostromo (SAID, 2005; SAID
et al., 2010). Por encima de este nivel, se encuentran
aproximadamente 10 m de pizarras y calizas negras bien
estratificadas con abundantes braquiópodos gigantopro­
dúctidos y calizas arenosas con cantos de calizas en la
base del estrato, que conforman la parte inferior del
Miembro AK2 en la sección Akerchi 1.
En la parte superior de la sección de Akerchi 1 se
reconoce el Miembro AK2, pero debido a que esta
sección se encuentra fallada en niveles superiores,
sólo se pueden observar algunas de las características
del Miembro AK2. Además, en las pizarras inferiores
de este miembro también se observa una notable re­
ducción en la potencia si se comparan las secciones
de Akerchi 1 y Akerchi 2. Debido a lo anterior, gran
parte del Miembro AK2 fue estudiado en la sección
Akerchi 2, localizada al S de la sección Akerchi 1
(Figs. 3.1, 3.2). Si se continúa observando las carac­
terísticas del Miembro AK2 en la sección de Akerchi
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Figura 3.6.­ Sección estrati­
gráfica del Miembro MZ1 de
la Formación Mouarhaz. Con
un triángulo pequeño se seña­
lan las muestras tomadas para
lámina delgada y con un trián­
gulo grande se indican las de
conodontos. A la derecha de
las siglas de las muestras para
lámina delgada se muestran los
grupos fósiles observados en
lámina delgada. Modificada de
CÓZAR et al. (2008a, 2011).
2, en niveles superiores de la sección las litologías
predominantes son calizas arenosas de tipo packs­
tone con frecuentes laminaciones cruzadas y bancos
de areniscas. Destaca la presencia de un nivel estro­
matolítico de 0,25 m de espesor hacia la mitad de la
sección (Fig. 3.7). La caliza basal de este intervalo
se caracteriza por concentraciones de braquiópodos
gigantoprodúctidos y cantos de areniscas, que suelen
ser comunes en algunos niveles de la sección de
Akerchi 2.
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Figura 3.7.­ Secciones estratigráficas de la Formación Akerchi. Las secciones Akerchi 1 y Akerchi 2 pueden correlacionarse,
al menos, por dos niveles litológicos, marcados con una línea de puntos; techo de las calizas masivas oolíticas y base de las
calizas arenosas con abundantes braquiópodos. Con un triángulo pequeño se señalan las muestras tomadas para lámina delgada
y con un triángulo grande se indican las de conodontos. En la sección de Akerchi 1, a la izquierda de las siglas de las muestras
para lámina delgada se muestran los grupos fósiles y estructuras sedimentarias reconocidos en campo, a su derecha los bioclastos
observados en lámina delgada y a la derecha de las siglas de las muestras para conodontos, los bioclastos reconocidos en el re­
siduo sólido insoluble obtenido para la extracción de los elementos conodontales. En la sección de Akerchi 2 se invierte la dis­
tribución anterior de los bioclastos. AK1: Mb Akerchi 1; AK2: Mb Akerchi 2. Modificada de CÓZAR et al. (2008a, 2011).
En resumen, esta formación se caracteriza a grandes
rasgos, por barras oolíticas y calizas con alto contenido
en siliciclásticos a la base, que pasan a facies protegidas
detrás de la barra, en las que SAID (2005) describe un
biostromo de corales rugosos y tabulados, para hacia
techo, desarrollarse facies siliciclásticas con carbonatos
intercalados atribuidos a facies deltaicas.
a) Sección de Akerchi 1 (Figs. 3.1, 3.2, 3.3D, 3.7,
Anexo II)
Coordenadas geográficas de la base: 33o 32’ 11’’ N, 5o
24’ 9’’ O
Base: contacto mecánico, cabalga los últimos términos
de pizarras del Miembro MZ2.
1.­ 5 m de conglomerados polimícticos, areniscas y bre­
chas calcáreas con formas canalizadas en los 0,25 m su­
periores. Son bancos de 0,05­0,10 m de potencia.
2.­2,4 m de calizas oolíticas y bioclásticas con interca­
laciones de pizarras. Bancos de 0,01 a 0,3 m. Se tomó
una muestra para conodontos a 0,2 m del techo (AK1/2).
Contenido fósil: braquiópodos (pocos gigantoprodúc­
tidos) en campo. En el residuo sólido se observan
foraminíferos, braquiópodos (moldes internos, frag­
mentos y ejemplares enteros), crinoideos, ostrácodos
e ictiolitos. En lámina delgada se estudiaron los fo­
raminíferos y algas calcáreas.
Conodontos: se obtuvieron elementos P1 de Gnathodus
bilineatus bilineatus, Mestognathus spp. y Lochriea
commutata, y elementos S de Synclydognathus spp.
Accesorios: limonita.
3.­ 5,5 m de calizas oolíticas con intercalaciones de pi­
zarras en una secuencia estratocreciente. Aunque son si­
milares a las del tramo 2, los bancos son más potentes
(hasta 0,8 m), salvo los próximos a la base del tramo
que pueden ser de 0,1 m. Se observan ripples y estrati­
ficación cruzada. Las calizas, aunque oolíticas, presen­
tan muchos fragmentos de bioclastos. En este intervalo
se tomaron 3 muestras, AK1/3­1, a 0,3 m de la base,
AK1/3­2, hacia la mitad del tramo, y AK1/3­3, a 0,5 m
del techo.
Contenido fósil: braquiópodos gigantoprodúctidos. En
el residuo para conodontos de todas las muestras se
han obtenido foraminíferos. Otros bioclastos: crinoi­
deos (AK1/3­1, AK1/3­3), ostrácodos (ejemplares
enteros y moldes internos piritizados y limonitizados
en AK1/3­2), incertae sedis Saccamminopsis
((AK1/3­2) y braquiópodos (AK1/3­3). En lámina
delgada también hay algas calcáreas.
Conodontos: en AK1/3­1 se extrajeron 2 fragmentos
de Idioprioniodus spp. y fragmentos de elementos P
y “varios” que no se pudieron identificar. La muestra
AK1/3­2 produjo elementos P1, 1 de Gnathodus bi­
lineatus sspp. y 2 de Mestognathus spp., así como 4
fragmentos de conodontos no identificables (1 ele­
mento P, 1 elemento S y 2 elementos determinados
como “varios” por su pequeño tamaño). Por último,
en la muestra AK1/3­3 sólo se recuperó un elemento
P1 de Mestognathus spp. y un fragmento de ele­
mento P no identificable.
Accesorios: limonita y cuarzo (en todas las muestras);
pirita (AK1/3­2).
4.­ Banco de 6,4 m de potencia de caliza masiva oolítica,
con techo irregular. Se cogieron dos muestras para co­
nodontos (AK1/4­1 y AK1/4­2) hacia la parte superior
del tramo.
Contenido fósil: el residuo sólido insoluble ha produ­
cido fragmentos de crinoideos (ambas muestras) y
foraminíferos (AK1/4­2). También se reconocen
algas calcáreas en lámina delgada.
Conodontos: la muestra AK1/4­1 fue la única en pro­
porcionar elementos conodontales. En esta muestra
se recuperaron 8 elementos conodontales, de los cua­
les 2 corresponden a fragmentos de elementos S que
no se pudieron identificar, 5 a elementos P1 de Gna­
thodus bilineatus sspp., Gnathodus pseudosemigla­
ber, Gnathodus spp., Mestognathus spp., y Lochriea
commutata, y 1 elemento S de Synclydognathus spp.
Accesorios: cuarzo y limonita.
5.­1­4 m de caliza negra, nodular, margosa y algo bre­
choidea que por el elevado número de corales y su dis­
posición se interpretó como un biostromo. Se tomó una
muestra para conodontos (AK1/5) a 0, 6 m de la base.
Contenido fósil: en campo se han observado abundan­
tes braquiópodos gigantopodúctidos. Destaca el gran
número de corales y su diversidad, registrándose co­
rales rugosos masivos (Lithostrotion, Palastrea),
fasciculados (Siphonodendron, Diphyphyllum, Tiz­
raia, Syringopora) y solitarios (Palaeosmilia, Dibu­
nophyllum, Arachnolasma, Clisiophyllyum,
Konickophyllum, Axophyllum) (SAID, 2005; SAID et
al., 2010). Algunos se disponen aleatoriamente, pero
directamente sobre la caliza oolítica, otros parecen
arrastrados y concentrados. En esta muestra, se han
recuperado foraminíferos, crinoideos, ostrácodos,
fragmentos de braquiópodos, escolecodontos y un
gasterópodo en el residuo sólido.
Conodontos: la muestra no fue productiva.
6.­ 2 m de caliza arenosa con lutitas intercaladas.
7.­ Banco de 2,5 m de caliza arenosa con laminación
cruzada a techo. Se tomaron dos muestras para cono­
dontos, AK1/7­1 (base del tramo) y AK1/7­2 (a 2 m de
la muestra anterior).
Contenido fósil: en campo se observa un nivel de bra­
quiópodos gigantoprodúctidos a la base del tramo.
El residuo sólido para triado ha producido forami­
níferos y fragmentos de crinoideos. En la muestra
AK1/7­1 se observan también algas calcáreas en lá­
mina delgada.
Conodontos: la muestra AK1/7­1 produjo 76 elemen­
tos conodontales de los cuales 58 eran fragmentos
que no pudieron ser identificados. El resto de los
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ejemplares se pueden adscribir a Kladognathus te­
nuis/complectens, Hindeodus cristula, Cavusgna­
thus spp., Gnathodus bilineatus sspp., Gnathodus
girtyi girtyi, Mestognathus spp., Lochriea commu­
tata y Synclydognathus spp. Se obtuvieron también
elementos vicariantes pertenecientes a Kladogna­
thus spp. y Synclydognathus spp. En la muestra
AK1/7­2 se obtuvieron 16 ejemplares, 12 de los
cuales eran fragmentos que no se pudieron determi­
nar taxonómicamente. Se pudieron reconocer ele­
mentos P1 de Hindeodus cristula, Gnathodus
bilineatus bilineatus, Gnathodus bilineatus sspp. y
de Synclydognathus spp.
Accesorios: residuo sólido con mucho cuarzo. Presen­
cia de limonita.
8.­ 6 m de pizarras y lutitas.
9.­ 8 m de calizas arenosas con granos de cuarzo.
b) Sección de Akerchi 2 (Figs. 3.1, 3.2, 3.3D, 3.7;
Anexo II)
Coordenadas geográficas de la base: 33o 31’ 48’’ N, 5o
24’ 11’’ O
Base: se correlaciona con el banco de caliza masiva oo­
lítica del nivel AK1/4 de la sección de Akerchi 1.
1.­ 3 m de caliza masiva con estratificación cruzada. Se
observan cantos de areniscas y calizas a la base del
banco. Se cogieron 2 muestras para conodontos AK2/1
y Pc2769 (a la base del tramo).
Contenido fósil: concentraciones de braquiópodos gi­
gantoprodúctidos hacia la base del tramo, y de bra­
quiópodos en general. El residuo sólido para triado
produjo crinoideos y foraminíferos. En la muestra
Pc2769 también hay ictiolitos y moldes internos li­
monitizados de ostrácodos.
Conodontos: la muestra AK2/1 sólo produjo 3 ele­
mentos conodontales, 2 de ellos fragmentos no
identificados y 1 elemento vicariante (elemento M)
de Kladognathus spp. En la muestra Pc2769, 23 de
los 37 elementos recuperados no pudieron identifi­
carse. El resto se corresponden con elementos de
Kladognathus tenuis/complectens, Hindeodus cris­
tula, Gnathodus bilineatus bilineatus, Gnathodus
bilineatus sspp., Gnathodus girtyi girtyi, Mestogna­
thus spp. y Synclydognathus spp.
Accesorios: cuarzo y limonita.
2.­7 m de areniscas algo carbonáticas y pizarras.
3.­7,5 m de areniscas con algo de cemento carbonático
con pizarras a su base. Presentan estratificación cruzada,
estratificación cruzada hummocky y laminaciones.
4.­Tramo de 4,5 m que comienza con areniscas a la base,
seguido de una nivel estromatolítico, sobre el que se su­
perponen calizas bioclásticas. Estas calizas se presentan
en bancos de 0,2­0,4 m. El nivel estromatolítico, apro­
ximadamente de 1 m de potencia, está compuesto por
una alternancia de capas finas bioclásticas, caliza are­
nosa y bandas estromatolíticas. La muestra para cono­
dontos Pc2770 se tomó a 0,5 m de la base del nivel.
Contenido fósil: corales rugosos solitarios y estroma­
tolitos (en campo). El residuo sólido ha producido
fragmentos de crinoideos, braquiópodos (escasos),
foraminíferos, ostrácodos, gasterópodos e ictiolitos.
Conodontos: se obtuvieron 22 elementos conodonta­
les, siendo 13 de ellos fragmentos no identificables.
Se reconocieron elementos conodontales de Idio­
prioniodus spp., Cavusgnathus navicula? , Cavus­
gnathus spp., Gnathodus girtyi girtyi y
Mestognathus bipluti.
Accesorios: en el residuo se han podido observar óxi­
dos de hierro (limonita), pirita (escasa) y cuarzo.
5.­ 4 m de caliza arenosa en bancos de 0,3­0,4 m, que
se vuelven aún más arenosos hacia techo.
6.­ 11 m de alternancia de caliza arenosa laminada con
delgadas pasadas de caliza bioclástica similar a las del
tramo 4. En los primeros 5 m hay niveles con litoclas­
tos y bioclastos. Para conodontos se recogieron las si­
guientes muestras, AK2/6­1 (a 1 m de la base),
Pc2773 (a 0,25 m de la muestra anterior), AK2/6­2 (a
4 m de la muestra anterior), AK2/6­3 (a 1,5 m de la
muestra anterior) y AK2/6­4 (a 3,5 m de la muestra
anterior).
Contenido fósil: en campo se han observado gasteró­
podos, crinoideos, braquiópodos gigantoprodúctidos
(muchos de ellos en posición de vida, y alguno vol­
cado) y corales rugosos solitarios. En cuanto al re­
siduo sólido se han obtenido un gasterópodo
(Pc2773), foraminíferos (Pc2773, AK2/6­3, AK2/6­
4) e ictiolitos (Pc2773).
Conodontos: la muestra AK2/6­3 fue la única muestra
no productiva. De las muestras AK2/6­1 y AK2/6­2
se obtuvieron únicamente fragmentos que no pudie­
ron ser identificados, 1 y 2 respectivamente. En la
muestra AK2/6­4, se obtuvieron 2 elementos P2 de
Cavusgnathus spp. y un fragmento de elemento P
que no se pudo identificar.
Accesorios: cuarzo (muy abundante, en todas las
muestras), grafito (en todas las muestras), limonita
(AK2/6­3) y pirita (Pc2773).
7.­ 2,5 m de areniscas con cemento calcáreo y estratifi­
cación cruzada.
8.­ Más de 20 m de caliza arenosa. Se cogieron las
muestras Pc2775 (a la base), AK2/8­1 (a 4 m de la
base), AK2/8­2 (a 2 m de la muestra anterior),
AK2/8­3 (a 5 m de la muestra anterior), Pc2776 (a
3,5 m de la muestra anterior), AK2/8­4 (a techo) para
conodontos.
Contenido fósil: en el residuo sólido de las muestras
AK2/8­1, AK2/8­2, AK2/8­3 y AK2/8­4, son co­
munes los foraminíferos, fragmentos de crinoi­
deos y moldes internos de gasterópodos (estos
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últimos muy abundantes en AK2/8­1). Se obtienen
también braquiópodos (fundamentalmente moldes
internos, AK2/8­1, AK2/8­2), briozoos (AK2/8­
2), escolecodontos (AK2/8­2 y AK2/8­3) y esca­
sos ictiolitos (Pc2776). En la muestra AK2/8­4,
varios moldes internos de diversos bioclastos se
encuentran piritizados.
Conodontos: las muestras Pc2775, AK2/8­2,
Pc2776 y AK2/8­4 fueron productivas. En casi
todas ellas se obtuvieron escasos fragmentos que
no pudieron ser identificados (1, 4, 11 y 7 elemen­
tos respectivamente), excepto en la muestra
Pc2776, en la que se recuperó un fragmento de un
elemento de Idioprioniodus claviger y un ele­
mento P1 de Mestognathus spp.
Accesorios: cuarzo (en todas las muestras), grafito
(AK2/8­1, AK2/8­2, AK2/8­3, AK2/8­4), limonita
(AK2/8­1) y pirita (AK2/8­4).
Después de un tramo cubierto de unos 10 m de po­
tencia, sólo se observan niveles de areniscas, con ce­
mento silíceo.
Formación Idmarrach
Se localiza al noreste de la Formación Akerchi y fue
estudiada originalmente por BERKHLI & VACHARD
(2002), aunque sólo analizaron la sección de Idmarrach
1. Posteriormente, CÓZAR et al. (2011) remuestrearon la
sección de Idmarrach 1 y levantaron dos nuevas seccio­
nes estratigráficas, Idmarrach 2 e Idmarrach 3 para el
estudio de diversos grupos fósiles (foraminíferos, algas
calcáreas, corales y conodontos) (Figs. 3.1, 3.2, 3.8A­
B). Esta formación se caracteriza por calizas bien estra­
tificadas y nodulosas muy bioclásticas ricas en grandes
braquiópodos y corales, en las que en algunos tramos se
observan secuencias estratocrecientes. Esta formación
se caracteriza además, por un reducido contenido en pi­
zarras. A techo de la formación se produce una transi­
ción a medios deltaicos registrada por los conglome­
rados, areniscas y pizarras de color rojizo.
a) Sección de Idmarrach 3 (Figs. 3.1, 3.2, 3,8A, 3.9)
Levantada con posterioridad a las otras dos seccio­
nes de esta formación y localizada a la base de la sec­
ción de Idmarrach 1.
Coordenadas geográficas de la base: 33o 32’ 23’’ N, 5o
23’ 43’’ O
Base: cubierta, pero próxima al cabalgamiento sobre la
Fm Akerchi.
1.­ 3 m de calizas oscuras tableadas.
Contenido fósil: en el residuo sólido se han recupe­
rado foraminíferos, crinoideos, braquiópodos, brio­
zoos e ictiolitos.
Conodontos: no se obtuvieron elementos conodontales
de la muestra Pc3390.
Accesorios: limonita.
2.­0,5 m de pizarras.
3.­2 m de calizas bien estratificadas que lateralmente
pasan a calizas masivas grises, micríticas y con cavida­
des estromatactoideas.
4.­ 60 m de pizarras entre los que se reconoce un nivel
fino (0,4 m) de calizas micríticas.
b) Sección de Idmarrach 1 (Figs. 3,1, 3.2, 3.8A, 3.9;
Anexo III)
Coordenadas geográficas de la base: 33o 32’ 17’’ N, 5o
23’ 31’’ O
Base: 0,33 m de conglomerados polimícticos y brechas
calcáreas suprayacentes a las pizarras de la sección de
Idmarrach 3.
1.­ 8 m de calizas tableadas con texturas wackstone­
packstone. Las capas en los seis primeros metros tienen
0,05­0,15 m de espesor, y en los dos últimos metros de
0,1­0,3 m en secuencia estratocreciente. El último banco
de de más de 0,4 m. Se tomaron 8 muestras, ID1/1­1 (en
la base), ID1/1­2 (a 2,5 m de la muestra anterior), Pc2307
(a 1 m de la anterior), ID1/1­3 (a 2 m de la anterior),
ID1/1­4 (a 1 m de la anterior), Pc2309 (a 0,5 m de la
muestra anterior) y Pc2310 (a 1 m de la muestra anterior).
Contenido fósil: braquiópodos gigantoprodúctidos
que localmente forman pavimentos produciendo
superficies de estratificación onduladas. En algu­
nos puntos hay colonias de corales creciendo sobre
ellos. En lámina delgada se reconocen foraminífe­
ros en todas las muestras de este nivel. Mediante el
análisis del residuo sólido se han obtenido los fó­
siles que se enumeran a continuación según la
muestra. Muestra ID1/1­1, crinoideos y foraminí­
feros. Muestra ID1/1­2, crinoideos, foraminíferos,
gasterópodos, braquiópodos, briozoos, fragmentos
de corales e ictiolitos. Muestra Pc2307, crinoideos,
foraminíferos, briozoos, ostrácodos y escolecodon­
tos. Muestra ID1/1­3, crinoideos, foraminíferos e
ictiolitos. Muestra Pc2309, foraminíferos. Muestra
Pc2310, crinoides, foraminíferos y abundantes ic­
tiolitos (incluida una vértebra). La muestra ID1/1­
4 no fue productiva en bioclastos.
Conodontos: sólo se obtuvieron elementos conodontales
de las muestras ID1/1­1 e ID1/1­2. La muestra ID1/1­
1 produjo un fragmento de elemento de Idioprioniodus
spp., 2 elementos P1 de Lochriea commutata y 1 ele­
mento P1 de Synclydognathus spp, además de 10 frag­
mentos que no pudieron ser identificados. En la
muestra ID1/1­2 sólo se obtuvo un ejemplar de Loch­
riea commutata y 1 fragmento no identificable.
Accesorios: la mayoría de las muestras presentan algo
de limonita, pirita y en ID1/1­3 e ID1/1­4, cuarzo.
En Pc2307 y Pc2310 hay grafito. Muchos moldes
internos se encuentran limonitizados y piritizados.
En ID1/1­2 además, se observa calcopirita.
2.­ 2 m de calizas mal estratificadas con pasadas de
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pizarras. La muestra para conodontos ID1/2 se tomó
a 0,5 m de la base.
Contenido fósil: los braquiópodos gigantoprodúcti­
dos son muy abundantes al igual que los corales
coloniales arrastrados (se reconocen los corales
Lithostrotion y muchas ramas de Siphonoden­
dron). Este nivel se corresponde con un debris. El
residuo sólido insoluble presenta foraminíferos y
escolecodontos.
Conodontos: no se obtuvieron elementos conodontales.
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Figura 3.8.­ Fotos de campo de las formaciones Idmarrach y Tirhela. A) Secciones de Idmarrach 3 e Idmarrach 1. Las flechas
blancas marcan la base de las secciones. B) Sección de Idmarrach 2 tomada desde la sección de Akerchi 1. Base de la sección
marcado por línea blanca. C) Sección de Idmarrach 2; transición de las calizas nodulosas con pasadas de lutitas del techo de la
sección (1) a los niveles de conglomerados rojizos con cantos y areniscas que caracterizan la regresión del Bashkiriense (2). D)
Sección de Tirhela, la base se sitúa a la izquierda de la foto. El primer nivel de conglomerados se indica con una flecha. E) Sec­
ción de Tirhela; parte superior de la sección donde se registra la secuencia calcárea, los niveles de conglomerados y las dos se­
cuencias de paquetes de calizas que acaban con un nivel fino de areniscas, seguidos por pizarras y lutitas, sobre los que se
encuentran sendos bancos de areniscas (1 y 2; ver Fig. 3.11). F) Sección de Tirhela; detalle de la primera secuencia de la foto
anterior donde se distinguen los niveles de calizas arenosas, calizas nodulosas (muestras Pc3369­3375 y muestra Pc3372 para
conodontos) y areniscas (1a), seguido de pizarras y lutitas (1b) y el banco de areniscas (1c) (ver Fig. 3.11).
3.­1,2 m de calizas tableadas estratocrecientes con ban­
cos de 0,05­0,15 m. Se tomó una muestra para cono­
dontos (ID1/3) a 0,3 m del techo.
Contenido fósil: muchos braquiópodos gigantopró­
ductidos y algún coral solitario. En el residuo só­
lido se obtienen fragmentos de crinoideos y
foraminíferos.
Conodontos: la muestra no fue productiva en elemen­
tos conodontales.
Accesorios: limonita, grafito.
4.­1,4 m de calizas mal estratificadas, semejantes a las
del tramo 2. Se cogió la muestra ID1/4 para conodontos
a 0,8 m del techo.
Contenido fósil: braquiópodos gigantoprodúctidos,
corales rugosos solitarios, heterocorales. En el resi­
duo sólido también hay crinoideos y foraminíferos.
Conodontos: no se extrajeron elementos conodontales.
Accesorios: óxidos de hierro (limonita).
5.­ 7 m de calizas tableadas en bancos de 0,5­1,5 m con
bases y techos irregulares y pequeños deslizamientos,
sobre todo en capas finas. Se tomaron 7 muestras para
conodontos, ID1/5­1 (a unos 2 m de la base), Pc2318 (a
0,5 m de la anterior), ID1/5­2 (a 0,5 m de la muestra an­
terior), Pc2319 (a 0,6 m de la muestra anterior), Pc2320
(a 1 m de la muestra anterior), Pc2321 (a 1 m de la
muestra anterior) e ID1/5­3 (a 0,2 m del techo).
Contenido fósil: braquiópodos (muy abundantes) y co­
rales rugosos solitarios (Arachnolasma, Dybunophyl­
lum). El residuo sólido de todas las muestras de
conodontos de este nivel presenta foraminíferos, y en
ID1/5­3 destaca el incertae sedis Saccamminopsis. Se
han recuperado además, braquiópodos y crinoideos
en todas las muestras, briozoos e ictiolitos en todas
las muestras menos en ID1/5­1 (siendo muy abundan­
tes los ictiolitos en las muestras Pc2318 e ID1/5­3),
ostrácodos (muestras Pc2318, Pc2319, Pc2320,
Pc2321, ID1/5­3), espículas de esponjas (muestras
Pc2318, Pc2319, Pc2320), gasterópodos (muestras
Pc2318, Pc2319, Pc2320, ID1/5­3) y fragmentos de
corales (muestras ID1/5­1, Pc2319, ID1/5­3).
Conodontos: en la muestra Pc2318 se reconocen 2
elementos P1 de Mestognathus bipluti y 2 de Mes­
tognathus spp. La muestra ID1/5­2 produjo 2 ele­
mentos S de Synclydognathus spp. Por último, en
la muestra ID1/5­3 se pudieron identificar elemen­
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Figura 3.9.­ Columna estratigráfica de la las secciones Idmarrach 3 e Idmarrach 1 de la Formación Idmarrach. Con un triángulo
pequeño se señalan las muestras tomadas para lámina delgada y con un triángulo grande se indican las de conodontos. En la
sección, a la izquierda de las siglas de las muestras para lámina delgada se muestran los grupos fósiles reconocido en campo, a
su derecha, los bioclastos observados en lámina delgada y a la derecha de las siglas de las muestras para conodontos, los bio­
clastos reconocidos en el residuo sólido insoluble obtenido para la extracción de los elementos conodontales. Modificada de
CÓZAR et al. (2011).
tos P1 de Idioprioniodus spp., Gnathodus bilinea­
tus bilineatus, Gnathodus bollandensis, Gnatho­
dus girtyi girtyi y Vogelgnathus campbelli, así
como elementos vicariantes de Idioprioniodus spp,
Kladognathus spp., Cavusgnathus spp. y
Synclydognathus spp.
Accesorios: pirita y limonita, en la mayoría de las
muestras menos en ID1/5­2. Se encuentra funda­
mentalmente en moldes internos de bioclastos que
están limonitizados y/o piritizados. En la muestra
ID1/5­1 los cristales cúbicos de pirita se encuentran
oxidados. Grafito.
c) Sección de Idmarrach 2 (Figs. 3.1, 3.2, 3.8B, 3.8C,
3.10; Anexo III)
Coordenadas de la base de la sección estratigráfica: 33o
31’ N, 5o 23’ 29’’ O
Base: cubierta, posiblemente un contacto mecánico.
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Figura 3.10.­ Columna estratigráfica de la sección Idmarrach 2 de la Formación Idmarrach. Con un triángulo pequeño se señalan
las muestras tomadas para lámina delgada y con un triángulo grande se indican las de conodontos. En la sección, a la izquierda
de las siglas de las muestras para lámina delgada se muestran los grupos fósiles reconocidos en campo, a su derecha, los bio­
clastos observados en lámina delgada y a la derecha de las siglas de las muestras para conodontos, los bioclastos reconocidos
en el residuo sólido insoluble obtenido para la extracción de los elementos conodontales. Modificada de CÓZAR et al. (2011).
1.­ 8 m de calizas tableadas. Se tomaron 3 muestras para
conodontos, ID2/1­1 (a 1 m de la base, ID2/1­2 (a 4 m
del techo) e ID2/1­3 (a 0,3 m del techo).
Contenido fósil: abundantes braquiópodos gigantopro­
dúctidos, muchos en posición de vida mientras que
en otros niveles se encuentran removilizados. En al­
gunos niveles, grandes colonias de corales de tipo
Lithostrotion, Diphyphyllum, Siphonodendron y si­
rongopóridos observados en posición de vida sobre
los gigantoprodúctidos. Estas colonias también se
observan removilizadas pero no muy fragmentadas.
Durante el triado de la muestra ID2/1­1 se han recu­
perado crinoideos, briozoos y fragmentos de corales.
En la muestra ID2/1­2 hay foraminíferos, crinoideos
y fragmentos de corales, y en ID2/1­3, foraminífe­
ros, crinoideos, ostrácodos e ictiolitos.
Conodontos: las muestras no fueron productivas para
conodontos.
Accesorios: limonita, pirita (en todas las muestras) y
calcopirita (en ID2/1­2).
2.­ 1 m semicubierto en los que se observan calizas no­
dulosas con estratificación muy irregular y bloques pe­
queños de 0,05­0,4 m de calizas. Niveles margosos
intercalados. La muestra para conodontos ID2/2 se tomó
a 0,2 m del techo.
Contenido fósil: braquiópodos gigantoprodúctidos, co­
rales y crinoideos. En el residuo sólido hay forami­
níferos y briozoos.
Conodontos: no se obtuvieron elementos conodontales.
Accesorios: pirita.
3.­ 2 m de calizas tableadas, bien estratificadas con
bases y techos regulares en bancos de 0,1­0,2 m. La
muestra ID2/3 se tomó a 1,1 m de la base.
Contenido fósil: el residuo sólido insoluble para triado
presenta foraminíferos, crinoideos, braquiópodos e
ictiolitos.
Conodontos: no se obtuvieron conodontos de esta
muestra.
Accesorios: pirita.
4.­ 5,5 m calizas bioclásticas, con estratificación irregu­
lar, ondulosas y en bancos de 0,05­0,3 m e intercalados
niveles margosos de 0,01­0,05 m. Los bancos de calizas
presentan muchas variaciones en la vertical y en la ho­
rizontal. Los bioclastos están muy fragmentados y se
disponen en secuencias granodecrecientes. Para cono­
dontos se cogieron las muestras ID2/4­1 (a 1,7 m de la
base) e ID2/4­2 (a 0,6 m del techo).
Contenido fósil: braquiópodos gigantoprodúctidos,
corales, crinoideos y Saccamminopsis. En el residuo
sólido hay foraminíferos (muy abundantes), crinoi­
deos, braquiópodos, briozoos e ictiolitos. En la
muestra ID2/4­1, además hay gasterópodos.
Conodontos: ninguna de las muestras tomadas en este
nivel fue productiva para conodontos.
Accesorios: limonita y pirita (tanto cubos como en
moldes internos de bioclastos piritizados). Los mol­
des internos de foraminíferos biseriados son los que
se encuentran con más frecuencia limonitizados y/o
piritizados.
5.­ 1,5 m de calizas bien estratificadas en bancos de 0,1­
0,2 m, con bastante continuidad lateral. Este tramo pro­
duce un claro resalte, por la regularidad en su
estratificación. Se tomó una muestra a 0,5 m del techo
(ID2/5).
Contenido fósil: abundantes braquiópodos gigantopro­
dúctidos, corales rugosos solitarios (Palastrea), cri­
noideos y Saccamminopsis (incertae sedis). El
residuo sólido insoluble presenta foraminíferos, cri­
noideos, braquiópodos, briozoos, ostrácodos e ictio­
litos. Los foraminíferos, ostrácodos e ictiolitos son
muy abundantes.
Conodontos: no se obtuvieron elementos conodontales.
6.­ 8 m de alternancia de calizas y margas. Los niveles
de calizas presentan 0,05­0,1 m de potencia y los de
margas 0,2­0,3 m de potencia. Se tomaron 3 muestras
para conodontos, ID2/6­1 (a 0,7 m de la base), ID2/6­2
(a 1,8 m de la anterior muestra) e ID2/6­3 (a 0,2 m del
techo).
Contenido fósil: corales coloniales, Saccamminopsis
(localmente muy abundantes, en niveles a 3,5­4 m
de la base). Los bioclastos que se observan en el re­
siduo sólido de la muestra ID2/6­3 son foraminífe­
ros, braquiópodos, briozoos, fragmentos de corales,
ostrácodos, espículas de esponjas y un ictiolito. El
residuo sólido de las muestras ID2/6­1 e ID2/6­2 no
produjo bioclastos.
Conodontos: las muestras no fueron productivas.
Accesorios: cuarzo, limonita, pirita y grafito. Muchos
moldes internos de briozoos se encuentran limoniti­
zados y/o piritizados.
7.­ 6,5 m de calizas tableadas, bien estratificadas, en
bancos de 0,08­0,3 m con pequeñas secuencias estrato­
crecientes, y también como tendencia general. Los ni­
veles de la base son predominantemente de 0,08 m,
mientras que hacia su parte media pueden alcanzar los
0,3 m. Algunos bancos presentan tendencias de grano­
clasificación positiva. Los bancos calcáreos se vuelven
más arenosos hacia techo, acabando en un banco de ca­
liza arenosa con estratificación cruzada. Para conodon­
tos se cogieron las muestras, ID2/7­1 (a 1 m de la base),
ID2/7­2 (a 2,5 m del techo), ID2/7­3 (a 1,1 m del techo).
Contenido fósil: crinoideos (frecuentes a techo de
los niveles), corales (fragmentos dispersos). Todas
las muestras, presentan en el residuo para triado,
foraminíferos, crinoideos, braquiópodos y ostrá­
codos. Las muestras más diversas son la de la base
(ID2/7­1) y la del techo del nivel (ID2/7­3) pre­
sentando además de los anteriores bioclastos, brio­
zoos y fragmentos de corales. La muestra ID2/7­1
también tiene espículas de esponjas y la muestra
ID2/7­3, gasterópodos.
Conodontos: ninguna de las muestras fue productiva
para conodontos.
Accesorios: pirita y grafito en ID2/7­1. La pirita se en­
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cuentra en los moldes internos de foraminíferos pi­
ritizados o como cubos bien desarrollados en la es­
tructura de la concha de los braquiópodos.
8.­ 7m de calizas tableadas bien estratificadas, pero en
paquetes más finos (0,1­0,2 m). La continuidad lateral
no es muy grande. Se tomaron 4 muestras, ID2/8­1 (a
0,6 m de la base), Pc2354 (a 1 m de la anterior); ID2/8­
2 (a 2 m de la anterior muestra), Pc2356 (a 1 m de la an­
terior muestra), ID2/8­3 (a 1 m de la anterior muestra),
Pc2358 (a 1 m de la anterior muestra) e ID2/8­4 (a 1 m
de la anterior muestra).
Contenido fósil: braquiópodos gigantoprodúctidos
(muy abundantes), corales rugosos (más abundantes
hacia el techo; con frecuencia están aplastados y si­
licificados). En el residuo sólido empleado para re­
cuperar conodontos se han obtenido: foraminíferos,
crinoideos y briozoos en todas las muestras, ostrá­
codos (en todas las muestras menos en ID2/8­4),
braquiópodos (en todas las muestras menos en
ID2/8­4), gasterópodos (ID2/8­2), ictiolitos (ID2/8­
2, ID2/8­3, Pc2358, ID2/8­4), fragmentos de corales
(ID2/8­2), escolecodontos (ID2/8­4), fragmentos de
equinoideos (radiolas, ID2/8­2) y espículas de es­
ponjas (ID2/8­1, ID2/8­2, Pc2356).
Conodontos: las únicas muestras de las que no se obtu­
vieron elementos conodontales fueron las muestras
ID2/8­1 y Pc2354. De la muestra ID2/8­2 se recupera­
ron un total de 242 elementos conodontales, 107 de ellos
fragmentos que no pudieron determinarse taxonómica­
mente. Se pudieron reconocer elementos de los taxones
Kladognathus macrodentata, Kladognathus tenuis/com­
plectens, Hindeodus cristula, Hindeodus spp., Gnatho­
dus bilineatus bilineatus, Gnathodus bollandensis,
Gnathodus bilineatus sspp., “Gnathodus” homopunc­
tatus, Gnathodus spp., Declinognathodus inaequalis,
Mestognathus beckmanni?, Mestognathus bipluti, Mes­
tognathus spp., Lochriea commutata, Vogelgnathus
campbelli, Synclydognathus libratus y elementos P1
de Synclydognathus spp., así como elementos vica­
riantes de Kladognathus spp., Cavusgnathus spp., de
gnathodontideos e idiognathodontoideos, de Mestog­
nathus? spp., y de Synclydognathus spp.
La muestra Pc2356, presenta un número menor de co­
nodontos, un total de 109, siendo 55 de ellos fragmen­
tos no identificables. Los taxones que han podido
reconocerse son Kladognathus macrodentata, Kla­
dognathus tenuis/complectens, Hindeodus cristula,
Gnathodus bilineatus bilineatus, “Gnathodus“ homo­
punctatus, Mestognathus spp, Lochriea commutata,
Vogelgnathus campbelli y elementos P1 de Synclydog­
nathus spp. Los elementos conodontales vicariantes
recuperados se han asignado a Kladognathus spp., a
los elementos vicariantes de gnathodontideos e idiog­
nathodontoideos, y a Synclydognathus spp.
Una de las muestras más productivas de este nivel
ha sido la muestra ID2/8­3 con 584 elementos cono­
dontales, aunque 342 de éstos son fragmentos no pu­
dieron ser identificados. Como en las muestras an­
teriores, los taxones que se reconocen son Kladogna­
thus macrodentata, Kladognathus tenuis/complectens,
Hindeodus cristula, Gnathodus bilineatus bilineatus,
Gnathodus bollandensis, Gnathodus girtyi girtyi,
Gnathodus girtyi meischneri?, “Gnathodus” homo­
punctatus, Declinognathodus inaequalis, Mestogna­
thus spp., Lochriea commutata, Vogelgnathus
campbelli y elementos P1 de Synclydognathus spp.
Los elementos S, M y P2, considerados como vica­
riantes han podido incluirse dentro de Kladognathus
spp., de los elementos vicariantes de gnathodontideos
e idiognathodontoideos, y Synclydognathus spp. 
Por último, las dos muestras con un menor número de
ejemplares de este intervalo son las muestras Pc2358 e
ID2/8­4, con 28 y 18 elementos en total, respectiva­
mente. En la primera se han podido identificar elemen­
tos Idioprioniodus spp., Kladognathus macrodentata,
Kladognathus spp., Hindeodus cristula, Hindeodus
spp., Cavusgnathus spp., Gnathodus bilineatus sspp.,
“Gnathodus” homopunctatus, Declinognathodus inae­
qualis, Mestognathus spp, Lochriea commutata, así
como elementos vicariantes de Kladognathus spp., Ca­
vusgnathus spp. y Synclydognathus spp. En ID2/8­4, se
recuperaron 7 fragmentos que no pudieron identificarse
y el resto de los elementos se asignaron a Hindeodus
cristula, Gnathodus bollandensis y Lochriea commu­
tata. Los elementos vicariantes reconocidos pertenecen
a Kladognathus spp. y Synclydognathus spp.
Accesorios: limonita (en todas las muestras menos en
ID2/8­1 e ID2/8­2) y pirita (en todas las muestras, en
moldes internos de bioclastos piritizados) y grafito
(ID2/8­2, ID2/8­3, Pc2358).
9.­ 1,2 m de calizas margosas y de tono rojizo. Se to­
maron dos muestras para conodontos, ID2/9 (a 0,2 m
de la base) y Pc2359 (a 0,5 m del techo).
Contenido fósil: abundantes braquiópodos giganto­
prodúctidos y corales. El residuo sólido de ambas
muestras es bastante diverso pero la abundancia de
los bioclastos es baja. Las muestras presentan: fo­
raminíferos briozoos, braquiópodos, fragmentos de
corales, espículas de esponjas, ostrácodos, algas
calcáreas, gasterópodos e ictiolitos (fundamental­
mente dientes, aunque en ID2/9 también se ha ob­
tenido una vértebra). En la muestra Pc2359
también hay bivalvos.
Conodontos: la muestra ID2/9 produjo un total de 14
elementos conodontales de los cuales 6 se corres­
ponden con fragmentos que no pudieron determi­
narse taxonómicamente. Se pudieron reconocer los
siguientes taxones, Kladognathus spp., Hindeodus
cristula, y Synclydognathus spp. La muestra Pc2359
resultó ser muy pobre en conodontos, obteniéndose
sólo 6 elementos, siendo la mitad fragmentos no
identificables. Los taxones que se pudieron recono­
cer son Cavusgnathus spp., Gnathodus girtyi rhodesi
y Synclydognathus spp.
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Figura 3.11.­ Columna estratigráfica de la Formación Tirhela. Con un triángulo pequeño se señalan las muestras tomadas para
lámina delgada y con un triángulo grande se indican las de conodontos. En la sección, a la derecha de las siglas de las muestras
para lámina delgada se muestran los bioclastos observados en éstas y a la derecha de las siglas de las muestras para conodontos,
los bioclastos reconocidos en el residuo sólido insoluble obtenido para la extracción de los elementos conodontales. Modificada
de CÓZAR et al. (2011).
10.­ 5,5 m de pizarras y lutitas.
11.­ 1 m de conglomerados polimícticos de color rojizo.
Formación Tirhela
Esta formación se caracteriza por calizas marinas
con abundantes braquiópodos gigantoprodúctidos en su
parte inferior seguidas por las facies continentales equi­
valentes a las del techo de la sección de Idmarrach 2
pero mucho mejor desarrolladas, en las que se observan
niveles carbonatados intercalados (Fig. 3.8D­F).
Sección de Tirhela (Figs. 3.1, 3.2, 3.8D, 3.8E, 3.8F,
3.11; Anexo IV)
Coordenadas geográficas de la base): 33o 33’ N, 5o 23’
29’’
Base: cubierta por coluviones cuaternarios.
1.­ 1 m de calizas bioclásticas.
2.­ 3 m de calizas nodulosas margosas en bancos estra­
todecrecientes. La muestra Pc3304 para conodontos se
tomó a la base del último banco.
Contenido fósil: el residuo sólido obtenido después del
tratamiento químico ha proporcionado foraminíferos,
crinoideos, restos de corales e ictiolitos.
Conodontos: se obtuvieron 2 elementos S de
Synclydognathus spp. y un elemento S sin identificar.
Accesorios: limonita, grafito.
3.­ 2,5 m de calizas bioclásticas.
4.­ 15 m de calizas nodulosas margosas. Se tomaron 4
muestras a lo largo del tramo, Pc3307, Pc3310, Pc3313
y Pc3316.
Contenido fósil: el residuo sólido para triar de las
muestra Pc3307 ha producido crinoideos, foraminí­
feros y algas calcáreas. Las muestras Pc3310 y
Pc3313 presentan foraminíferos y crinoideos. En la
muestra Pc3316 hay foraminíferos, braquiópodos,
algas calcáreas e ictiolitos. En todas ellas la diversi­
dad y abundancia de bioclastos es baja.
Conodontos: las muestras no fueron productivas. 
Accesorios: en las muestras Pc3307, Pc3310 y Pc3313
es común la limonita. En la muestra Pc3310 la pirita
es común, incluso algunos cristales se encuentran
oxidados. Las muestras Pc3307 y Pc3313 también
presentan cuarzo. Algunos componentes bioclásticos
de la muestra Pc3316 se encuentran hematitizados.
5.­ 3,5 m de calizas nodulosas con menos contenido en
margas. Se tomó la muestra Pc3320 hacia la base del
tramo.
Contenido fósil: foraminíferos y fragmentos de cri­
noideos.
Conodontos: se obtuvo un elemento S de Synclydog­
nathus spp.
Accesorios: limonita (escasa).
6.­ 6 m de calizas masivas bioclásticas. Se tomó una
muestra (Pc3326) para conodontos.
Contenido fósil: escasos fragmentos de crinoideos.
Conodontos: no se recuperaron conodontos de la
muestra.
Accesorios: limonita, cuarzo.
7.­ 2 m de calizas bioclásticas finamente estratificadas.
Se cogieron las muestras Pc3330A y Pc3330B.
Contenido fósil: del residuo sólido la muestra
Pc3330A se extrajeron foraminíferos, crinoideos,
algas calcáreas, fragmentos de corales e ictiolitos.
La muestra Pc3330B ha proporcionado foraminífe­
ros, crinoideos, algas calcáreas y equinoideos (ra­
diolas).
Conodontos: sólo la muestra Pc3330A fue productiva
recuperándose un elemento M de Kladognathus spp.
Accesorios: en ambas muestras se observa limonita y
algo de cuarzo en el residuo sólido. Además se ob­
servan bioclastos de color rojizo­anaranjado por en­
contrarse limonitizados o hematitizados.
8.­ 1,5 m de caliza bioclástica masiva.
9.­ 1,5 m de caliza bioclástica. Se tomó una muestra para
conodontos a techo del nivel (Pc3336).
Contenido fósil:  se han reconocido en el residuo só­
lido fragmentos de foraminíferos, crinoideos, equi­
noideos y algas calcáreas.
Conodontos: la muestra no fue productiva en elemen­
tos conodontales.
10.­ 2 m de calizas nodulosas con pasadas de lutitas. La
muestra Pc3364 se tomó a techo del nivel.
Contenido fósil: en el residuo se han reconocido fora­
miníferos, crinoideos, algas calcáreas, fragmentos
de corales e ictiolitos.
Conodontos: se obtuvo un elemento P1 de Mestognathus
spp. y un fragmento de elemento S sin identificar.
Accesorios: limonita. Algunos foraminíferos son de
color rosáceo por la presencia de óxidos de hierro.
11.­ 1,5 m de caliza arenosa oolítica.
12.­ 0,3 m de conglomerados rojizos con cantos y are­
niscas.
13.­ 1 a 2 m de pizarras y lutitas.
14.­ 0,5 a 1,5 m de areniscas calcáreas con base erosiva
y canalizada y variación de su tamaño lateralmente.
15.­ 1 m de conglomerados rojizos con cantos y arenis­
cas.
16.­ 2, 2 m de pizarras y lutitas.
17.­ 1, 6 m de conglomerados rojizos con cantos y are­
niscas con base canalizada.
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18.­ 2 m de pizarras y lutitas.
19.­ 1 m de areniscas calcáreas.
20.­ 1,1 m de calizas arenosas oolíticas. La muestra
Pc3372 se tomó a techo del tramo.
Contenido fósil: el residuo de esta muestra está for­
mado en más de un 65% por foraminíferos. Se ob­
servan además, crinoideos.
Conodontos: esta muestra produjo un elemento S de
Kladognathus spp., un elemento P1 de Synclydog­
nathus spp. y un fragmento de elemento S que no ha
podido identificarse.
Accesorios: limonita y pirita.
21.­ 1,8 m de calizas nodulosas con pasadas de lutitas.
22.­ 0,2 m areniscas.
23.­ 1,2 m de pizarras y lutitas.
24.­ 0,8 m de areniscas.
25.­ 4,5 m de pizarras y lutitas.
26.­ 1,1 m de areniscas.
27.­ 1 m de calizas arenosas oolíticas. Hacia la mitad
del nivel se tomó la muestra Pc3377.
Contenido fósil: el triado de la muestra Pc3377 ha
producido foraminíferos, crinoideos (abundantes),
radiolas de equinoideos, ostrácodos, algas calcáreas
e ictiolitos.
Conodontos: de la muestra Pc3377 se han podido re­
cuperar dos elementos P1 y un elemento S0 de Hin­
deodus cristula y 2 fragmentos de elementos S que
no se han podido determinar taxonómicamente.
Accesorios: en el residuo sólido se observa limonita.
Algunos bioclastos se encuentran hematitizados.
28.­ 0,8 m de areniscas calcáreas.
29.­ 0,2 m de areniscas.
30.­ 1 m de pizarras y lutitas.
31.­ 0,2 m de areniscas.
32.­ 10 m de pizarras y lutitas.
33.­ 4 m de areniscas.
34.­ 8 m de pizarras y lutitas.
35.­ 2 m de areniscas.
3.2.­ Cuenca de Tindouf
En SOMERVILLE et al. (2013), RODRÍGUEZ et al.
(2013a, b) y CÓZAR et al. (2014a, b, c) se recoge gran
parte de la información estratigráfica y paleontoló­
gica que se presenta a continuación sobre esta cuenca.
En la columna estratigráfica compuesta de Tinguiz
Remz recogida en esta sección se encuentran regis­
tradas parte de la Formación Betaina y la Formación
Ouarkziz (CONRAD, 1985).
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Figura 3.12.­ A) Ubicación de las cuencas principales de Marruecos, Algeria, Libia y Túnez. 1. Macizo Central (Azrou­Khe­
nifra), 2. Rehamna, 3. Jebilet, 4. Tafilalt, 5. Béchar, 6. Jerada, 7. Tindouf, 8. Reggan, 9. Ahnet, 10. Mouydir, 11. Carbonífero
sub­superficial, 12. Illizi­Ghamades, 13. Serdeles, 14. Taoudenni. AA: Anti­Atlas, AlA: Alto Atlas, AM: Atlas Medio, F: Foum
Defili, FSA: Frente Sud­Atlásico, MOc: Meseta Occidental, MOr: Meseta Oriental. B) Localización de las tres secciones estra­
tigráficas en el área de Tinguiz Remz. Límites de las formaciones marcados como líneas discontinuas. Modificada de CÓZAR et
al. (2014c).
Las 3 columnas estratigráficas para la elaboración
de la sección compuesta se levantaron en el flanco N del
sinclinal que compone la cuenca de Tindouf. Se dispo­
nen de oeste a este y la distancia entre la primera sec­
ción y la 3 es de 27 km en total. La sección principal
es la sección 2 (Fig. 3.12, 3.13A­B; 28o24’20” N,
9o24’04” O) y se sitúa en la carretera de Assa a Zag,
siendo la más accesible, donde se han muestreado la
mayor parte de los niveles. En esta sección se estudia­
ron las capas 1 de la Fm. Betaina y A­P de las forma­
ciones Betaina y Ouarkziz. La sección 3 (Fig. 3.12,
3.13C; 28o26’06” N, 9o13’43” O) se localiza a 17,5 km
al E de la anterior, en el valle de Tinguiz Remz y en el
wadi adyacente, en la misma área que la descrita por
MAMET et al. (1966) y se analizaron las capas O­T. Por
último, en un valle de dirección N­S y en la planicie al
S, se levantó la sección 1 (Fig. 3.12, 3.13C; 28o21’20”
N, 9o29’04” O), localizada a 9,5 km de la carretera
principal. Se estudiaron en detalle las capas 2, de la
Fm Betaina, y T, U y V de la Fm Djebel Ouarkziz. Las
capas E­R, que se corresponden con la parte central de
la sección compuesta, fueron intersectadas en cada sec­
ción pero, tanto las capas más antiguas como más mo­
dernas tienen una exposición variable. Los niveles
carbonatados de cada ciclo se muestrearon para fora­
miníferos, algas calcáreas, corales rugosos y conodon­
tos (SOMERVILLE et al., 2013; RODRÍGUEZ et al., 2013a,
b; CÓZAR et al., 2014a, b, c).
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Figura 3.13.­Fotos de campo de la sucesión de Tinguiz Remz en el flanco norte del Sinclinal de Tindouf. A) Escarpe principal
de la cadena montañosa de Ouarkziz; por encima se localiza el límite de las formaciones Betaina y Ouarkziz. B) Aspecto cíclico
típico en la parte intermedia de la sucesión (capas A a M; sección 2). C) Ciclos superiores del miembro inferior de la Formación
Ouarkziz en la sección 3 (capas M a P). D) Biostromo de la capa U en primera imagen (sección 1); en la parte posterior de la
imagen se observan los escarpes que constituyen los ciclos más jóvenes del miembro inferior de la Fm. Djebel Ouarkziz (capas
O a Q). Situado entre ambos se encuentran sedimentos recientes que cubren gran parte de las capas del Miembro Medio Ouarkziz.
Modificada de CÓZAR et al. (2014c).
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Figura 3.14.­ Columna estratigráfica compuesta de la sección en Tinguiz Remz y en la carretera principal a Zag. Con un triángulo
grande se indican las muestras para conodontos. M O Mb=Miembro Ouarkziz Medio.
Sección compuesta de Tinguiz Remz y de la carre­
tera a Zag 
La sucesión es fundamentalmente silicilástica con
niveles carbonatados intercalados en el Viseense supe­
rior, Serpujoviense (ambos del Misisípico) y Bashki­
riense basal (Pensilvánico) y es representativa de
ambientes marinos someros a poco profundos (Fig.
3.14). Presenta un marcado carácter cíclico en el que
se registra un evento regresivo mayor, definido por se­
dimentos de la plataforma externa en la parte inferior
de la sucesión (Viseense) que pasan a depósitos dentro
de una plataforma media a interna durante gran parte
de la sucesión y que a techo presenta areniscas conti­
nentales del Bashkiriense (formaciones Réouina y Mer­
kala, estudiadas en detalle por CAVAROC et al., 1976),
interpretadas como depósitos fluviodeltáicos, culmi­
nando así la sedimentación marina que caracteriza al
Misisípico y parte del Bashkiriense basal en esta
cuenca. Internamente, CÓZAR et al. (2014c) reconocie­
ron igualmente, una ciclicidad de alta frecuencia, con
varios ciclos transgresivos­regresivos (T­R) cuya base
vendría definida por la presencia de niveles de carbo­
natos. En cada ciclo, los niveles carbonatados han sido
designados con números (1 y 2) o con letras (A a V)
(Fig. 3.14). Basándose en los trabajos previos en la
cuenca (HOLLARD & JACQUEMONT, 1956; MAMET et al.,
1966; CONRAD, 1985; SEBBAR et al., 2000; VILLENUEVE,
2005), CÓZAR et al. (2014a) consideraron que los nive­
les carbonatados 1 y 2 pertenecían a la Formación Be­
taina y que ésta se extendía hasta la potente secuencia
de areniscas de grano grueso que se localiza por encima
de estos niveles. La Formación Ouarkziz incluiría el
resto de niveles carbonatados (capas A a V). CÓZAR et
al. (2014c) redefinieron las bases y techos de estas for­
maciones para la sección de Tinguiz Remz al correla­
cionar la secciones estudiadas por ellos en esta zona del
flanco norte del sinclinal de Tindouf con la sección de
Foum Defili estudiada por CONRAD & LEGRAND BLAIN
(1971), CONRAD (1972a, b), LEGRAND­BLAIN (braquió­
podos, 1973, 1987), LYS (foraminíferos, 1979) y CÓZAR
et al. (2014a) situada al noreste del mismo flanco y con
las secciones estudiadas por SEBBAR (2000) y SEBBAR
et al. (2000) en el flanco sur del sinclinal.
En general, la sucesión (Fig. 3.14) se caracteriza por
pizarras y pizarras con niveles intercalados de areniscas
y carbonatos; a techo, estos niveles de pizarras se vuel­
ven progresivamente menos potentes y escasos (CÓZAR
et al., 2014c). En esta parte superior se observan niveles
margosos de color rojizo a amarillo. Los niveles de are­
niscas que caracterizan la parte inferior de la sucesión
son de grano grueso, de color marrón y no son fosilífe­
ros. Estos niveles son continuos pero varían de potencia
a lo largo de las secciones, siendo los de mayor potencia
los de la sección 2. De esta forma, los niveles de areniscas
que se encuentran por debajo de la capa A son más finos
hacia el este (sección 3), mientras que los que se encuen­
tran entre las capas 1 y E, son menos potentes hacia el
oeste (sección 1). Hacia el tramo superior de la sección,
se registran algunos niveles más finos de areniscas (bajo
la capa de caliza H y por encima de la capa O). No se re­
conocen secuencias granulométricas en estos niveles
finos de areniscas. Por último, los niveles carbonatados
están compuestos por calizas, calizas arenosas, calizas
dolomitizadas y dolomías. Estas dos últimas litologías
son más abundantes hacia la parte superior del intervalo,
mientras que las calizas arenosas son más comunes hacia
la parte inferior. Aunque las capas de calizas 1­O se re­
conocen en todas las secciones con una potencia, facies
y contenido fosilífero uniformes, CÓZAR et al. (2104c)
también observan cambios laterales en los niveles de car­
bonatos. Las capas de calizas B y C se encuentran mal
preservadas hacia el este, en la sección 1, mientras que la
capa H2 sólo se registra en esta misma sección.
En la base de las secciones levantadas se encuentran
las pizarras y limolitas de la Formación Betaina que se
extienden por lo menos, 150 m y en las que la biotur­
bación y el contenido fosilífero son escasos y en la que
los niveles carbonatados o lentejones calcáreos no se
registran en la zona de Tinguiz Remz.
CÓZAR et al. (2104c) realizaron un estudio de las li­
tofacies de toda la sucesión y un análisis detallado de
las microfacies de las capas carbonatadas presentes en
las formaciones Betaina y Djebel Ouarkziz. Recono­
cieron 4 facies de pizarras, dos de areniscas y 9 de car­
bonatos (Fig. 3.14). En la Figuras 3.15 y 3.16 se
exponen en una tabla todas las características litológi­
cas, paleontológicas y de microfacies que caracterizan
a cada una de las facies reconocidas en los distintos ni­
veles de las secciones.
A continuación se describen únicamente los niveles car­
bonatados de los distintos ciclos de las formaciones Be­
taina y Djebel Ouarkziz y los datos obtenidos de las
muestras para conodontos, como la presencia o ausen­
cia de este grupo fósil (Anexo V) y, el contenido fósil
y los minerales accesorios obtenidos del triado del re­
siduo sólido insoluble del que se extraen los elementos
conodontales.
1.­ Capas 2­1 (Formación Betaina)
Calizas arenosas encriníticas tipo packstone.
Contenido fósil: crinoideos, grandes fragmentos de
braquiópodos, briozoos y ostrácodos. En la capa 1
se encuentra el primer biostromo de corales rugosos,
con la mayoría de los ejemplares en posición de
vida. Presenta una gran continuidad lateral en la re­
gión, registrándose en las 3 secciones (RODRÍGUEZ
et al., 2013a; CÓZAR et al., 2014a).
2.­ Capas A­D (Formación Betaina)
Calizas arenosas, fundamentalmente de tipo packstone­
wackestone. Se tomaron muestras para conodontos en
las capas A y D.
Contenido fósil: predominan los corales y los frag­
mentos de braquiópodos son escasos. En la capa A
hay un segundo biostromo con la mayoría de los co­
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rales en posición de vida. Este biostromo no se re­
gistra en la sección 1. En esta capa, en el residuo só­
lido también hay foraminíferos, escolecodontos,
moldes internos de gasterópodos y crinoideos. En la
capa B, los braquiópodos son más abundantes. En la
capa D se han recuperado mediante triado del residuo
sólido, foraminíferos, ictiolitos y moldes internos de
gasterópodos. Los foraminíferos y algas calcáreas son
comunes en todas las capas.
Conodontos: las muestras no fueron productivas.
Accesorios: limonita (escasa).
3.­ Capa E (Desde estos niveles todas las capas de carbo­
natos en adelante pertenecen a la Formación Ouarkziz).
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Figura 3.15.­ Principales litofacies reconocidas en el área de Tinguiz Remz. Modificado de CÓZAR et al. (2014c).
Caliza de tipo packstone. Disminuye el contenido en
siliciclásticos, implicando un cambio en la sedimenta­
ción. Los foraminíferos y los ooides son muy abundan­
tes en algunos niveles. Es común que algunos
bioclastos se encuentren micritizados y los peloides son
abundantes.
Contenido fósil: foraminíferos, algas calcáreas, cri­
noideos.
Conodontos: la muestra que se tomó en esta capa no
produjo elementos conodontales.
4.­Capas F­G
Calizas micríticas laminadas con pocas bandas de peloi­
des y bioclastos. Se observan también bandas de ooides.
La capa F presenta ripples de oleaje a techo de los distin­
tos niveles y la capa G, laminación cruzada.
5.­ Capas H­I
Calizas bioclásticas con texturas de tipo wackstone­
packstone. Localmente se observan grainstones oolíticos.
La base de la capa H se encuentra dolomitizada. En la
sección 2, en el banco E de la carretera se reconoce una
capa discontinua, capa H2, que no se observa en las otras
dos secciones. La base y el techo de la capa I se encuen­
tran dolomitizados. Se tomaron muestras en las capas H
e I para conodontos.
Contenido fósil: en la parte media de la capa H, hay
varios niveles con concentraciones de braquiópodos
gigantoprodúctidos. En la parte media de la capa I
los corales, tanto solitarios como coloniales, son
abundantes. Estos últimos se encuentran en raras
ocasiones en su posición de crecimiento. Se lo con­
sidera un parabiostromo poco desarrollado. En la
capa I se recuperan crinoideos, briozoos y escole­
codontos en el residuo sólido insoluble obtenido
para triado.
Conodontos: no se obtuvieron elementos conodontales.
Accesorios: limonita (capa I).
6.­Capa J
Caliza oolítica de tipo grainstone con pocos bioclastos.
7.­ Capas K­P
Calizas bioclásticas, predominantemente de tipo wackes­
tone. Presentan una alta diversidad y abundancia de bio­
clastos, y niveles donde son comunes los intraclastos. Se
tomaron muestras para conodontos en las capas K, L, M1,
M2, N, O y P.
Contenido fósil: los foraminíferos son muy abundantes.
En las capas L­O hay bandas de braquiópodos gigan­
toprodúctidos. Los corales rugosos son comunes en
las capas M y P, por lo general transportados y frac­
turados, ambos constituyendo biostromos (RODRÍ­
GUEZ et al., 2013a). El contenido en bioclastos
disminuye notablemente en las capas O­P respecto a
las más antiguas y puede estar relacionado con el pro­
gresivo aumento en la dolomitización de las capas
(CÓZAR et al., 2014c). De hecho, la capa P se encuen­
tra más dolomitizada en las secciones 1 y 2. En el
triado del residuo de las muestras se han obtenido,
foraminíferos (capas K, L, M1, N), crinoideos (capas
M1, M2, O, P), braquiópodos (capa N, capa O), equi­
noideos (radiolas, capas M2, P), espículas de espon­
jas (capa N), bivalvos (capa N) y algas calcáreas
(capa M2).
Conodontos: la muestra de la capa N fue la única
muestra productiva y se reconocieron, 1 fragmento
de elemento S de Kladognathus spp., 1 fragmento
de elemento P1 de Cavusgnathus spp, 1 elemento P1
de Mestognathus bipluti y 1 elemento P1 de Loch­
riea commutata.
Accesorios: la limonita es común en la mayoría de las
capas de este intervalo. En las capas M y P se ob­
serva algo de pirita. En las capas M2, N y P muchos
bioclastos presentan un color rojizo a rosáceo por la
presencia de óxidos de hierro.
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Figura 3.16.­ Principales litofacies reconocidas en el área de Tinguiz Remz (continuación). Modificado de CÓZAR et al. (2014c).
8.­ Capas Q­S5
Dolomías o calizas micríticas con un contenido fósil
muy pobre. La capa S es la única que presenta algunas
bandas bioclásticas y entre éstas se observan microtex­
turas peloidales. En las capas Q, R y S3 hay mantos de
cianobacterias y porosidad fenestral.
9.­ Capa T
Caliza micropeloidal con bandas de micrita laminadas.
Se observan ooides superficiales pequeños e intraclastos
que pueden ser abundantes. Se tomó una muestra para
conodontos de esta capa.
Contenido fósil: los foraminíferos miliólidos son muy
abundante en dos niveles, con hasta cientos de
ejemplares por lámina delgada. El residuo sólido
presenta foraminíferos, crinoideos, ostrácodos, gas­
terópodos, algas calcáreas e ictiolitos. Son muy
abundantes los moldes internos de foraminíferos os­
trácodos y gasterópodos.
Conodontos: en esta muestra se han obtenido diversos
elementos conodontales; 2 elementos M y 2 elemen­
tos S de Kladognathus spp., 2 elementos P1 de Hin­
deodus cristula, 1 elemento P1 de Cavusgnathus
unicornis y, 1 elemento M y 1 elemento S de Cavus­
gnathus spp.
Accesorios: limonita y cuarzo. Algunos bioclastos se
encuentran limonitizados.
10.­ Capas U­V
Calizas bioclásticas parcialmente dolomitizadas con tex­
turas packstone­wackstone. Se cogió una muestra en
cada capa para conodontos.
Contenido fósil: en la capa U se observa un parabios­
tromo de corales (RODRÍGUEZ et al., 2013b), con
mucha continuidad lateral en la región, ya que en
aproximadamente el mismo nivel en las cuencas de
Reggan y Ahnet, se ha reconocido un biostromo de
corales coloniales similar (CONRAD, 1972b, 1985;
SEMENOFF­TIAN­CHANSKY, 1985). En el residuo só­
lido de la muestra de esta capa se han extraído fora­
miníferos, braquiópodos (moldes internos),
crinoideos, ostrácodos, gasterópodos y escolecodon­
tos. En la capa V los braquiópodos son más comu­
nes, y esta capa es equivalente a los niveles con el
braquiópodo gigantoprodúctido Titanaria africana
en Foum Defili al O de Algeria (CÓZAR et al. 2014a,
b, c), que es la sección tipo de la Fm Ouarkziz. El
residuo sólido de la capa V presenta foraminíferos,
gasterópodos e ictiolitos.
Conodontos: en la capa U se reconocieron dos ele­
mentos P1 de Idiognahoides sulcatus sulcatus? y un
fragmento de elemento S que no ha podido ser cla­
sificado. En la capa V, se obtuvo 1 elemento M po­
siblemente de Cavusgnathus spp.
Accesorios: ambas capas presentan óxidos de hierro (li­
monita) y muchos bioclastos se hallan limonitizados.
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Debido a que los elementos conodontales son de pe­
queño tamaño, de varias micras a 4 milímetros en casos
excepcionales, su muestreo, extracción y posterior es­
tudio se realizan empleando metodología propia de la
micropaleontología. En el caso de este grupo fósil se re­
cogen muestras en el campo y se extraen de la roca que
los engloba mediante ataque químico, obteniéndose un
residuo sólido que posteriormente es triado. El conjunto
de técnicas que se emplean en este caso permiten un
mejor estudio morfológico en tres dimensiones de los
elementos conodontales.
4.1.­ Trabajo de Campo. Muestreo
Este trabajo se ha centrado en el estudio de los co­
nodontos de secciones estratigráficas previamente estu­
diadas tanto en la Meseta Central de Marruecos
(BERKHLI, 1999; BERKHLI et al., 2001; BERKHLI & VA­
CHARD, 2001, BERKHLI & VACHARD, 2002) como en la
Cuenca de Tindouf (MAMET et al., 1966; CONRAD & LE­
GRAND­BLAIN, 1971; CONRAD,1972a, b, 1985; SEBBAR
2000; SEBBAR et al., 2000, entre otros). Posteriormente,
fueron nuevamente muestreadas y estudiadas desde el
punto de vista sedimentológico, tectónico y paleontoló­
gico en detalle por miembros del Instituto de Geocien­
cias (IGEO) y del Grupo de Carbonífero de la Facultad
de Ciencias Geológicas de la Universidad Complutense
de Madrid (Campañas 2002 a 2005). Al mismo tiempo,
se levantaron nuevas secciones estratigráficas, para la
realización, en un primer momento, de un estudio bioes­
tratigráfico en detalle con diversos grupos fósiles y así
obtener una datación de las formaciones estudiadas más
precisa y, posteriormente, para la realización de análisis
paleoecológicos y paleobiogeográficos (SAID, 2005;
CÓZAR et al., 2008a, 2011, 2014a, b, c, 2015b; SAID et
al., 2010, 2011; RODRÍGUEZ et al., 2013a, b; SOMERVILLE
et al., 2013). El estudio y muestreo de campo para co­
nodontos se realizó, por parte del grupo, en diversas
campañas (2004 a 2007). Los primeros muestreos pros­
pectivos para conocer la presencia de conodontos en las
muestras y, en caso positivo, la cantidad y calidad de los
elementos conodontales, fueron realizados por los
miembros del equipo, a la vez que se hicieron los levan­
tamientos de las nuevas secciones (publicadas en Cózar
et al., 2008a, 2011). Posteriormente, la autora de la pre­
sente Tesis Doctoral también realizó un reconocimiento
de las secciones así como un muestreo detallado de éstas
para conodontos. En fases posteriores se procedió al re­
muestreo de algunos niveles. En estas campañas, cola­
boraron en la extracción de muestras los Doctores P.
Cózar, S. Rodríguez, I. Said, I. D. Somerville, D. Va­
chard, A. García Frank y M. Berkhli.
El tamaño de estos elementos hace que en muy
pocas ocasiones sean detectables a simple vista en los
materiales, de forma que no se puede confirmar su pre­
sencia hasta después del tratamiento químico del mate­
rial y de su triado, por lo que muchas muestras de varios
niveles no fueron productivas. Aún así, en todo mo­
mento se cuidó que las muestras fuesen representativas
del tramo y que estuviesen bien correlacionadas para
obtener una correcta cobertura geográfica y estratigrá­
fica. En las primeras campañas, se recogió por lo gene­
ral una muestra de 2 a 4 kg de cada tramo (Anexos
VI­IX) de las distintas secciones o, en algunos casos, de
los tramos o niveles que representasen las facies más fa­
vorables para la obtención de elementos conodontales
(por lo general no muy someras), para evaluar su posible
productividad. En algunos tramos de gran potencia, se
tomaron varias muestras por nivel, por lo general base
y techo y, en ocasiones, en puntos intermedios para
poder controlar la posible existencia de variaciones de
las asociaciones, en el caso de que hubiera ligeros cam­
bios de facies en el tramo que no fuesen detectables a
simple vista. En otros casos, debido a las litologías ma­
sivas, fuerte potencia de las facies, así como el carácter
poco favorable para la obtención de conodontos, como
es el caso de los montículos microbianos de la Forma­
ción Tizra (p.ej. montículo de la sección de Tizra 3) se
procedió al muestreo de la base y techo de los montícu­
los por su posible interés bioestratigráfico. Asimismo se
muestrearon las facies laterales, de nucleación o “cap”
de los mismos donde generalmente es más factible la
reuperación de los mismos.
Una vez que estas muestras de roca fueron disgre­
gadas por ataque físico­químico (fragmentadas y disuel­
tas, respectivamente) y estudiadas en el gabinete, se
consideró, en función de los resultados obtenidos, que
algunos niveles fuesen muestreados nuevamente para
obtener más elementos conodontales, y en otros casos,
especialmente cuando las asociaciones eran de interés
bioestratigráfico, realizar un muestreo más detallado por
debajo y por encima de las primeras muestras para in­
tentar obtener una calibración más precisa de estos lí­
mites. En esta segunda fase de muestro se recogieron
nuevamente de 2 a 4 kg de roca (Anexos VI­IX). 
En las distintas campañas no pudieron recogerse más
de los 2 a 4 kg por muestra como hubiera sido conve­
niente e interesante debido fundamentalmente, a cues­
tiones logísticas. Entre ellas hay que destacar la
distancia al área de estudio y, por lo tanto, frecuencia de
desplazamiento limitada para la obtención de muestras,
así como el consiguiente transporte y la obtenciónde los
permisos de exportación de las mismas. Por ello algunos
niveles, los que resultaron productivos o de mayor inte­
rés, fueron remuestreados en diversas campañas. 
Posteriormente, se amplió la zona de estudio a la
Cuenca de Tindouf (campañas de 2007 a 2012), al sur
del Frente Sud­Atlásico, empleándose la misma meto­
dología que en el muestreo de las secciones de la Meseta
Central. Lamentablemente, las muestras tomadas en esta
nueva cuenca no fueron igual de productivas (Anexo
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IX) debido, fundamentalmente, al carácter somero de
las facies representadas en las diversas formaciones, que
no son muy propicias para los conodontos.
4.2.­ Técnicas de Laboratorio
Muchos son los trabajos que tratan sobre los méto­
dos de extracción de los elementos conodontales y de
las ventajas e inconvenientes de las distintas metodolo­
gías (DOW, 1960; COLLINSON, 1963; ZIEGLER et al.,
1971; JEPPSON 2005; VON BITTER & MILLAR CAMPBELL,
1984; MERRILL et al, 1987b; STONE, 1987; JEPPSON et al.
1985, 1999; JEPPSON & ANEHUS, 1995, PLASENCIA et al.,
1999; CARLS & SLAVÍK, 2005, entre otros). En este sub­
apartado se explican las técnicas utilizadas en el proce­
samiento de las muestras empleadas para la elaboración
de esta Tesis Doctoral.
Fragmentación
En un principio los bloques de roca obtenidos en el
campo se fragmentaron mediante una prensa hidráulica
en otros de mucho menor tamaño para que así aumen­
tase la superficie de ataque (Fig. 4.1A). Esto favorece
una mayor eficacia del tratamiento químico y, por lo
tanto, una mayor reacción (JEPPSON et al., 1999). En una
etapa más avanzada del muestreo, se prefirió romper los
bloques en el campo en fragmentos de tamaño medio
para acelerar el proceso de laboratorio y, por otro, para
evitar una posible pérdida de elementos conodontales.
JEPPSON (2005) señaló que el fragmentar las muestras
en tamaños muy pequeños podría incluso producir ses­
gos a la hora de la recuperación de los elementos cono­
dontales después del tratamiento químico, ya que si los
fragmentos son de distinto tamaño, unos se disolverían
antes que otros, lo que permitiría que los elementos que
se hubieran liberado de la roca que los engloba pudiesen
ser atacados antes por el ácido que aquellos que aún per­
maneciesen en los fragmentos de roca de mayor tamaño.
Tratamiento químico
Para la extracción de los elementos conodontales de
la roca que los contiene se ha empleado un tratamiento
químico basándose en la distinta naturaleza química de
los elementos conodontales y la roca que los engloba.
Este método se aplica comúnmente en este grupo fósil
desde que GRAVES & ELLISON (1941) ilustraran la efec­
tividad de la técnica de disgregación de calizas mediante
ataque químico con ácidos. En las muestras obtenidas,
el fósil presenta una composición fosfática, mientras que
la roca investigada es de naturaleza carbonática; por lo
general, rocas carbonáticas y areniscas con cemento car­
bonático. Debido a esto, y como ya muchos autores se­
ñalaron (COLLINSON, 1963; JEPPSON 2005; JEPPSON et al,
1985, 1999; JEPPSON & ANEHUS, 1995) la técnica más
sencilla es la de exponer a la roca a una disolución de
ácido acético y/o fórmico. La cantidad de roca disuelta
estará en función de la litología del material que se so­
mete al ataque, ya que algunas litologías presentan una
mayor capacidad de disolución frente al ácido que otras
y que, en este trabajo, depende fundamentalmente de la
cantidad de carbonato que posea la roca. Una caliza se
disolverá más rápidamente que una arenisca que apenas
posea cemento carbonático.
Primero se colocó, en un cubo de polietileno de 12
litros, 1 kg de roca del total de la muestra (COLLINSON,
1963), previamente introducida en una redecilla atada a
una varilla (Figs. 4.1B, C). De esta forma, la muestra se
encuentra en suspensión en la cubeta y la disolución
puede atacar a todos los fragmentos de roca de una
forma más uniforme (JEPPSON et al., 1985). En las pri­
meras muestras obtenidas de Marruecos (Pc2769,
Pc2770, Pc2773, Pc2775), se empleó para 1 kg de roca
una disolución de ácido acético (CH3COOH) al 10% o
al 8% pero, posteriormente, fue sustituido por ácido fór­
mico (HCOOH) en la misma proporción por ser más rá­
pido a la hora de disolver la muestra. Como el ácido
fórmico presenta una mayor velocidad de reacción, las
muestras puestas en la disolución fueron diariamente re­
visadas para observar la cantidad de material que se
había disuelto y nunca fueron expuestas al ácido más de
tres días. De esta forma, si pasadas 24 horas o menos,
gran parte de la roca se había disuelto, esa muestra pa­
saba a la fase de lavado y concentración independiente­
mente de cómo reaccionasen el resto de las muestras de
la misma tanda. El mismo principio se aplicó a aquellas
muestras que, después de 24 horas, apenas habían reac­
cionado frente al ácido. En este último caso, la muestra
se lavaba y se volvía a poner en una nueva tanda de
ácido, y así sucesivamente hasta conseguir su disolución
total o la mayor posible. En ambos casos, se intentaba
evitar que el ácido pudiera dañar a los elementos cono­
dontales que ya se hubiesen liberado de la matriz que los
englobaba y que se encontrasen en el residuo sólido que
hubiera decantado al fondo de la cubeta. En todo mo­
mento, el ataque con ácido de la roca se realizó dentro de
una campana extractora de gases para evitar la contami­
nación del laboratorio por los gases emitidos durante la
reacción (Fig. 4.1D).
La potencia y velocidad de la reacción pueden au­
mentarse si se utiliza agua caliente. Como durante esta
fase se empleó ácido fórmico que, como se ha mencio­
nado anteriormente permite disolver la roca más rápi­
damente, y dado que muchas de las muestras se
disolvían de forma rápida debido a ser calizas muy
puras, se decidió no emplear agua caliente en la disolu­
ción para evitar, en la medida de lo posible, que los co­
nodontos pudieran verse afectados por una reacción
demasiado virulenta.
Diversos autores (JEPPSON et al., 1999; JEPPSON &
ANEHUS, 1995; JEPPSON, 2005) han señalado la eficacia
de incorporar soluciones tampón a la disolución de
ácido acético o fórmico para disminuir los daños que
éste pudiera ocasionar en los elementos conodontales
(i.e. disolución del fosfato). Esta técnica se basa en in­
corporar en la proporción de la disolución de ácido y
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agua una parte proporcional constituida por una solu­
ción tampón, la cual se corresponde con la disolución
que queda de ataques previos. Otros autores como VON
BITTER & MILLAR CAMPBELL (1984) propusieron incor­
porar en el material a disolver, fragmentos de cristales
de apatito (“spikes”, según los autores), para comprobar
si la disolución pudiera haber afectado a los elementos
conodontales, en el caso de que al final del proceso no
se obtuviera el mismo número de cristales que los ori­
ginalmente incorporados. En este trabajo, no se empleó
una solución tampón, pero se controló estrictamente los
efectos del ataque químico y la reacción del ácido, como
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Figura 4.1.­ Ilustración de los instrumentos utilizados en las distintas técnicas metodológicas empleadas en el estudio de los
elementos conodontales en la presente Tesis Doctoral. A) Prensa hidráulica para la fragmentación de las muestras. B) y C)
Preparación de las muestras empleando una malla, un cubo y una vara para su tratamiento químico. D) Campana extractora
donde se introducen los cubos con las muestras durante el tratamiento químico para evitar la contaminación por gases durante
éste. E) Material empleado para la recuperación del residuo sólido insoluble obtenido una vez después del tratamiento quí­
mico y su posterior concentración por decantación, para ser secado. F) Material empleado para la concentración del residuo
sólido insoluble mediante la técnica de la separación por líquidos pesados. G) Estufa para secado del residuo sólido insoluble.
H) e I) Lupa binocular y material utilizado para la extracción de los elementos conodontales del residuo sólido insoluble
(triado). J) Celdillas de micropaleontología donde se disponen los elementos conodontales obtenidos mediante triado en fun­
ción del taxón, si son formas dextrales o sinestrales y de su estadio ontogenético. K) Lupa binocular con cámara acoplada uti­
lizadas en el fotografiado de los ejemplares de conodontos obtenidos en las muestras productivas. L) Cilindro metálico que
lleva adherida en su parte superior una cinta de carbono, ambos conductores de la electricidad, donde se montan los elemen­
tos conodontales que serán metalizados en oro y fotografiados mediante Microscopio Electrónico de Barrido (MEB).
se ha mencionado anteriormente, de forma que las
muestras estuvieran en la disolución sólo el tiempo in­
dispensable.
Concentración
Una vez que la disolución del material se ha llevado
a cabo, se procede al lavado y concentración del residuo
insoluble obtenido mediante el tratamiento químico. Los
métodos de concentración son muy variados. En este
trabajo se han empleado los siguientes:
Tamizado
Se realiza mediante una columna de tamices de ma­
llas de diferente luz. Generalmente se emplean tres ta­
mices de mallas 1.682, 1.105 y 0.074 mm de luz, que se
colocan de mayor a menor. Sobre ellas se vierte la mez­
cla de residuo y de la disolución de ácido y agua, a me­
dida que se procede al lavado del residuo mediante la
aplicación de un chorro de agua sobre la torre de tamices
y el material contenido en ella. La columna de tamices
permite la separación de las distintas fracciones del se­
dimento obtenido.
En este trabajo no se empleó la torre de tamices al
completo sino que en muestras muy concretas se utilizó
únicamente el tamiz de malla de 1.105 mm de luz para
separar la fracción más gruesa del residuo sólido, debido
fundamentalmente, a que éste contenía restos de gran
tamaño de otros grupos fósiles (como, por ejemplo, bra­
quiópodos, briozoos o corales) que dificultaban la pos­
terior extracción de los elementos conodontales. Por lo
general, se empleó el método de decantación, ya que
desde un primer momento se observó que el tamizado
favorecía la fragmentación de los elementos conodon­
tales, especialmente de ejemplares con procesos largos
y delicados y con numerosos dentículos o de ejemplares
que fueran muy frágiles debido a los procesos tafonó­
micos que los afectaron y/o al ataque con ácido. Ade­
más, hay algunos taxones que presentan morfologías
muy pequeñas, incluso sus formas adultas, y que po­
drían perderse si se eliminaba la fracción más fina ob­
tenida del tamiz con malla de menor luz. Según JEPPSON
(2005), este método produce sesgos en la composición
de las asociaciones de conodontos ya que favorece a que
en muchas colecciones falten los estadios juveniles.
Decantación
La Dra. Jau­Chyn. Liao (comunicación personal) re­
comendó este método que se basa en la alta densidad re­
lativa de los conodontos (2,84­3,10; ELLISON, 1944)
respecto a gran parte de las otras partículas que compo­
nen el residuo sólido insoluble. El residuo insoluble se
coloca en un vaso de precipitados de 500 ml a 1 l y se
rellena hasta la mitad de agua. A continuación se aplica
un chorro de agua a presión contra la pared del vaso para
crear turbulencia y que la fracción fina del sedimento,
arcillas y limos, se ponga en suspensión. Se deja de apli­
car el chorro de agua y se espera unos segundos a que
la fracción pesada, en la que se encuentran los elementos
conodontales, decante al fondo del vaso de precipitados.
Las partículas de arcilla y limo que quedan en sus­
pensión se eliminan vertiendo el agua que las contiene
y procurando evitar que parte del material decantado se
vaya con el agua y las partículas finas. Este proceso se
repite varias veces hasta que se observa que el agua que
se elimina está limpia.
Aunque con este método, mucho menos agresivo
con los elementos conodontales (menor fragmentación),
se elimina de forma sencilla el limo y la arcilla que pu­
diera encontrarse en el residuo, aumenta considerable­
mente en el tiempo el proceso posterior de triado,
JEPPSON (2005) señaló que existía el mismo problema
que con el método de tamizado, debido a que muchos
taxones pueden tener tamaños muy pequeños y a la pre­
sencia de formas juveniles, que pueden perderse si se
realiza una decantación exhaustiva. Por esta razón, se
ha preferido no extender el proceso de decantación hasta
que el agua eliminada estuviera limpia, y aunque si­
guiera habiendo fracción fina en el vaso de precipitados,
por lo menos se ha intentado evitar la pérdida de ele­
mentos conodontales pequeños.
Posteriormente, mediante la ayuda de un frasco la­
vador, se vierte el residuo sólido insoluble contenido en
el vaso de precipitado en un embudo recubierto por
papel de filtro y colocado sobre una probeta, para que
el agua sobrante se fuera filtrando y se eliminase el ex­
ceso de agua del residuo (Fig. 4.1E).
Separación mediante líquidos pesados
Esta técnica se basa en la alta densidad específica
que presentan los elementos conodontales (2,84­3,10)
(ELLISON, 1944) que es mayor que la de muchos mine­
rales de la ganga (p. ej.: cuarzo, gravedad específica
2,65) y que la de la calcita (gravedad específica 2,715),
por lo que se realiza la separación de la fracción pesada,
entre la que se encuentran los conodontos, en función
de la densidad mediante líquidos pesados.
Los líquidos que se empleaban habitualmente eran
el bromoformo (tribromoetano, CHBr3, gravedad espe­
cífica 2,89) y el tetrabromoetano ((CHBr2)2, gravedad
específica 2,96). Estos líquidos pueden causar intoxica­
ciones y se ha comprobado su componente cancerígena
que ha sido señalada en diversas publicaciones (ME­
RRILL, 1987a; ver STONE, 1987 para trabajos al respecto).
La alternativa no tóxica a los anteriores es el polvo de
politungstato sódico (3NA2WO4 9WO3 H2O) con un
rango de densidad relativa de una gravedad específica
1,0 a 3,1 (MERRILL, 1987a).
En un soporte con un aro fijado a él se coloca un em­
budo de decantación. Debajo de este se coloca un vaso
de precipitado pequeño con un embudo recubierto por
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un papel de filtro (Fig. 4.1F). En el embudo de decanta­
ción se introduce una mezcla de politungstato sódico
con agua destilada que presente una densidad relativa
de 2,8 y una parte del residuo sólido insoluble obtenido
del ataque químico de la muestra y la decantación. Me­
diante una varilla se agita la muestra de forma que se
mezclen tanto el residuo como la mezcla de politungs­
tato sódico y agua, y comience el proceso de decanta­
ción. Debido a la densidad de la mezcla, los elementos
conodontales precipitarán al fondo del tubo de decanta­
ción y las partículas del residuo con menor densidad se
mantendrán en suspensión. A la media hora o cuando
haya una cantidad suficiente de material en el fondo del
embudo de decantación se abre el conducto del embudo
permitiendo que el sedimento precipitado caiga en el
embudo con el papel absorbente. A continuación se agita
nuevamente el contenido del embudo para poner en sus­
pensión el sedimento y se repite el proceso. En cada re­
petición habrá que dejar más tiempo la mezcla en el
embudo para permitir la decantación de las partículas
más pesadas y proceder a un nuevo vaciado.
Después de cada vaciado del embudo, el residuo só­
lido insoluble obtenido se lava profusamente con agua
destilada para evitar que queden restos de politungstato
que puedan adherirse a los elementos conodontales.
Se considera por lo general, que esta técnica facilita
mucho el trabajo ya que se elimina gran parte del resi­
duo, en concreto toda la fracción ligera, y el proceso
de triado se acelera, siendo más fácil determinar aque­
llos niveles con elementos conodontales. Esta técnica
se empleó para un número reducido de muestras de
areniscas con cemento carbonático provenientes del
techo de la sección de Akerchi 1 de las que después del
tratamiento químico se obtenían grandes cantidades de
residuo sólido insoluble lo que implicaba mucho ma­
terial para triar. El problema con esta metodología es
que hay que montar un complejo sistema con numero­
sas piezas para realizar el proceso que después de su
utilización hay que lavar cuidadosamente con agua
destilada para no contaminar las siguientes muestras a
tratar. Además, el politungstato es muy costoso, y el
proceso de tratamiento suele ser más largo que me­
diante las técnicas anteriores. Otro aspecto negativo,
es que hay que lavar muy bien con agua destilada el
residuo sólido que se guarda para triado ya que si no
los elementos conodontales pueden verse cubiertos por
cristales de politungstato, además que toda el agua que
se ha empleado para lavar el residuo y las distintas pie­
zas, debe dejarse evaporar para volver a recuperar el
politungstato y poder volver a emplearlo posterior­
mente. Por último, otro problema es que se elimina
también gran parte de la fauna acompañante y muchos
de los elementos accesorios que también aportan in­
formación sobre la muestra. Debido a todo esto, des­
pués de tratar unas pocas muestras y ver que este
método ralentizaba el poder empezar a trabajar con el
residuo y que podía afectar a los elementos conodon­
tales, se optó por no aplicarlo.
Aunque existen numerosas técnicas que permiten la
concentración del residuo sólido insoluble (DOW, 1960;
STONE, 1987; MERRILL, 1987a; CARLS & SLAVIK, 2005,
entre otros) y, por lo tanto de los elementos conodonta­
les, eliminando gran parte del residuo, se prefirió evitar
que los elementos pasasen por diversos procesos de con­
centración que pudieran afectarlos (por ejemplo, frag­
mentación, pérdida por diferenciación selectiva de
tamaños, etc.), aunque esta decisión implicase una gran
cantidad de residuo para triar, y que este último proceso
fuese más largo.
Posteriormente a la concentración por decantación
y por separación mediante líquidos pesados, en aquellas
muestras en las que se realizó este último proceso, se
separó el papel de filtro con el residuo del embudo y se
colocó sobre unos vasos de precipitado pequeños o en­
vases similares para proceder a su secado en una estufa
a 70­80oC por un par de horas (Fig. 4.1G). Después los
vasos con los filtros se dejaron secar a temperatura am­
biente cubiertos por un papel. Por último, el residuo ya
seco se pasó a botes herméticos que se siglaron, y se pe­
saron con una balanza de precisión.
En total, de las 11 secciones levantadas en la Región
de Adarouch (parte central de la Meseta Occidental o
Meseta Central) se tomaron 153 muestras, implicando
un total de 425,3231 kg para su tratamiento en labora­
torio y posterior estudio en gabinete (Anexos VI­IX).
De la Cuenca de Tindouf se recogieron 15 muestras, in­
cluyendo un total de 40,526 kg (Anexo IX). La primera
fase de muestreo implicó, entre ambas cuencas, un total
de 168 muestras y de 465,8491 kg de roca para procesar
en laboratorio (Anexos VI­IX). Al concluir la fase de
tratamiento físico­químico de las muestras, tanto de la
Meseta Central como de la Cuenca de Tindouf, se ob­
tuvo un total de 14,0051 kg de residuo sólido insoluble
para ser triado posteriormente (Anexos VI­IX).
El tratamiento químico de las muestras se llevó a
cabo en el laboratorio del Departamento de Paleontolo­
gía de la Universidad Complutense de Madrid.
4.3.­ Trabajo de gabinete
Triado
El triado o “picking” es la etapa que más tiempo
conlleva. El residuo sólido insoluble seco, debe ser exa­
minado bajo un microscopio estereoscópico o lupa bi­
nocular (en este trabajo se empleó una lupa Olympus
SZX16, Fig. 4.1H) para extraer de él los elementos co­
nodontales, así como la fauna acompañante, minerales
y todo aquello que pueda resultar de interés. A la hora
de triar el residuo sólido, debido al tamaño de los cono­
dontos presentes en las asociaciones de Marruecos, se
trabajó a 20­30 aumentos, a los que se pueden reconocer
de forma clara. Para extraer los conodontos se coloca
una pequeña cantidad del sedimento en unas bandejas
especiales de micropaleontología, cuyo fondo se en­
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cuentra dividido en cuadrículas de 1 cm2 (Figs. 4.1H, I).
En función del color de los conodontos que se vayan ex­
trayendo, se podrá emplear una bandeja con fondo de
color blanco o de color negro que facilita la localización
y extracción de estos elementos. Mediante un pincel hu­
medecido en agua se extraen los especímenes del sedi­
mento y se colocan en una celdilla de micropaleon­
tología (Fig. 4.1I, J). Es importante que el pincel se hu­
medezca de forma correcta porque si está poco hume­
decido, el elemento puede saltar y perderse.
Los elementos extraídos se pegaron en las celdillas
de micropaleontología empleando una mezcla muy di­
luida de cola en agua, (apenas unas pocas  gotas en un
frasco de 5 ml de agua) que se aplicaba en una capa
muy fina a la base de la celdilla. Esta técnica permite
una fácil manipulación de los conodontos, pudiéndo
despegar los ejemplares mediante el empleo de un pin­
cel mojado en agua y recolocarlos en las celdillas  evi­
tando su rotura. Cabe destacar que el moverlos, el agua
del pincel eliminaba la mezcla de agua y cola, por lo
que había que volver a mojar ligeramente el pincel en
la mezcla y aplicarla en la base de la celdilla. Es im­
portante no emplear  una gran cantidad de cola o de pe­
gamentos más agresivos para evitar que los ejemplares
puedan romperse durante su manipulación o que éstos
presenten una película de pegamento sobre su superfi­
cie. En las celdillas que representaban cada nivel de las
distintas secciones, los elementos conodontales se co­
locaron en función del taxón al que se adscribieron, dis­
tinguiendo entre los distintos tipos de elementos que
componen los aparatos conodontales de los distintos ta­
xones y, dentro de cada tipo de elemento se dispusieron
según su estadio ontogenético, es decir, de gerontes a
juveniles (Fig. 4.1J). El residuo sólido ya triado fue
guardado en bolsas y siglado con el nombre de la mues­
tra corespondiente.
El resultado de esta etapa fue un total de 5921 elemen­
tos conodontales extraídos tanto de las secciones de la Me­
seta Central como de las de la Cuenca de Tindouf (Anexos
VI­IX). Las colecciones de conodontos obtenidos de
ambas regiones se encuentran depositadas en el Departa­
mento de Paleontología de la Facultad de Ciencias Geo­
lógicas de la Universidad Complutense de Madrid.
Fotografía
Una vez colocados los ejemplares en las celdillas
se fotografiaron individualmente mediante una cá­
mara acoplada a la lupa binocular (trabajando en al­
gunos casos hasta con 80­90 aumentos), y se elaboró
un fichero fotográfico de todos los ejemplares (Fig.
4.1K). Este fichero también se empleó para la ilustra­
ción del material utilizado para la determinación del
Índice de Alteración del Color de los Conodontos (ca­
pítulo de Tafonomía).
A la hora de realizar el estudio sistemático y tafonó­
mico, y especialmente para la elaboración de las lámi­
nas, es necesario fotografiar los ejemplares más
representativos de los distintos taxones, aquellos espe­
címenes sobre los que se tienen dudas sobre su asigna­
ción taxonómica y aquellos que presenten características
que merezcan ser estudiadas en detalle, como por ejem­
plo, recrecimientos minerales. Debido a su pequeño ta­
maño, hay que recurrir a su fotografiado mediante
Microscopio Electrónico de Barrido (MEB). En un pri­
mer momento el fotografiado de los ejemplares se hizo
en el Centro de Microscopía Electrónica “Luis Brú” de
la Universidad Complutense de Madrid y posterior­
mente en el CAI de Técnicas Geológicas (Centro de
Apoyo a la Investigación de Ciencias Geológicas) de la
misma Universidad.
Para fotografiar los elementos conodontales, pri­
mero se montan los ejemplares seleccionados, sobre una
cinta adhesiva de carbono, colocada sobre un cilindro
metálico, siendo tanto la cinta como el cilindro, conduc­
tores de la electricidad (Fig. 4.1L). A continuación se
procede al metalizado de los ejemplares, mediante un
metalizador que recubre a los elementos con una pelí­
cula conductora de oro en una cámara de vacío. Esta pe­
lícula de oro aumentará la conductividad eléctrica. La
máquina utiliza argón a una presión de entre 0,05 y 0,07
mbares que facilita la evaporación del oro. Por último,
el cilindro con los elementos cubiertos con oro se intro­
ducen en la cámara de vacío del Microscopio Electró­
nico de Barrido (modelo JSM 6400 en el Centro de
Microscopía Lluis Brú y JSM 820 equipado con un sis­
tema LX Oxford, en el CAI de Técnicas Geológicas)
para su fotografiado. El aumento mínimo con el que se
han tomado fotografías en el MEB es de 75 aumentos
para aquellos ejemplares de mayor tamaño, como es el
caso de algunos elementos del conodonto Idioprionio­
dus, y las fotografías de más detalle, en las que se han
observado algunas microtexturas o posibles alteracio­
nes taxonómicas han podido alcanzar hasta los 3000
aumentos.
El Microscopio Electrónico de Barrido además
cuenta con la posibilidad de realizar análisis de la com­
posición del elemento investigado mediante la Espec­
troscopía de Dispersión de Rayos­X (EDS) y
determinar así la composición química del punto del
elemento conodontal en el que se está realizando el aná­
lisis. Esta técnica fue muy útil para la realización del
estudio tafonómico.
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Christian Heinrich Pander, fue quien, entre 1833 y
1844, descubrió los primeros elementos conodontales
en materiales del Ordovícico y Silúrico en Estonia y en
materiales carboníferos de la Cuenca de Moscú. En
1856 publicó sus estudios sobre estos nuevos restos fó­
siles, en los que daba nombre al grupo, al cual denominó
Conodonten y que incluía la descripción de 13 géneros
y 55 especies de conodontos. Este autor consideraba a
los elementos conodontales como elementos muy simi­
lares a los dientes y mandíbulas de un grupo de peces
paleozoicos, hasta ese momento desconocido, y sin un
grupo moderno análogo, por lo que en la descripción de
los especímenes de su colección utilizó la terminología
apropiada para dientes y mandíbulas de peces, parte de
la cual aún perdura. Su monografía generó debates que
se prolongaron en el tiempo sobre las afinidades zooló­
gicas del grupo y sobre una base taxonómica apropiada.
5.1.­ Composición y estructura interna
PANDER (1856) determinó que la composición de los
elementos conodontales era carbonato cálcico mientras
que para HARLEY (1861) estaban compuestos por fosfato
y carbonato cálcico. HINDE (1879) discrepaba al consi­
derar que la mayoría de los especímenes utilizados por
este último no eran conodontos, estando de acuerdo con
Pander en lo referente a su composición.
STAUFFER & PLUMMER (1932) concluyeron que los
elementos conodontales eran de fosfático cálcico, lo que
fue demostrado por ELLISON (1944) que, mediante aná­
lisis de rayos x, determinó que la sustancia involucrada
en su composición es un miembro del grupo isomórfico
del apatito. PIETZNER et al. (1968) establecieron de
forma concluyente su composición mineralógica:
Ca 5 Na 0,14 (PO 4) 3,01 (CO 3) 0,16 F 0,73 (H 2 O) 0.85
PIETZNER et al. (1968) interpretaron el mineral como
Francolita, un apatito carbonático en el que los iones
OH y CO3 se sustituyen por fosfato y no ocupan posi­
ciones en la red mineral como lo hacen los hidroxiapa­
titos. Se identificaron también, las trazas de otros 39
elementos químicos en varias zonas de los elementos
conodontales y, algunas como el neodimio, han resul­
tado muy útiles para la interpretación de las condiciones
paleoecológicas de los mares en los que vivieron los co­
nodontos (SWEET, 1988).
Elementos cónicos y fosfáticos se reconocen en el
registro fósil desde el límite Precámbrico­Cámbrico, al­
canzando en el Cámbrico una gran diversidad de mor­
fologías externas, estructuras internas e histológicas.
BENGTSON (1976) determinó que al menos tres tipos de
formas podían adscribirse a los conodontos y los diferen­
ció, en función de su estructura interna en protoconodon­
tos, paraconodontos y euconodontos. La distinción entre
estos grupos radica en el aumento de la cobertura epitelial
durante el crecimiento (Fig. 5.1). Aunque la similitud es­
tructural de los paraconodontos y euconodontos ya fue re­
conocida por otros autores (LINDSTRÖM, 1964; MÜLLER &
NOGAMI, 1971), BENGTSON (1976) consideró el cuerpo
basal de los euconodontos como homólogo con el ele­
mento entero de paraconodontos y de protoconodontos.
Así, los protoconodontos habrían dado lugar a los paraco­
nodontos y estos últimos, a su vez, a los euconodontos.
Protoconodontos
Su rango estratigráfico se extiende desde el límite
Precámbrico­Cámbrico hasta el Ordovícico basal. Su es­
tructura interna, descrita por BENGTSON (1976) y SZA­
NIAWSKI (1982, 1983, 1987), se compone de tres capas
(Fig. 5.1):
­ una capa externa orgánica, homogénea y delgada.
­ una capa media gruesa, laminada y compuesta funda­
mentalmente de pequeños cristales de apatito y ma­
teria orgánica, que puede dividirse en dos zonas, una
interna que contiene menos materia orgánica y con
una laminación menos regular que la lámina externa.
­ una capa interna delgada, principalmente orgánica y
compuesta por pocas láminas.
En función de la disposición de las láminas en la
capa media mineralizada determinaron que la acreción
de éstas se produce en la superficie interna y en la base.
SZANIAWSKI (1982, 1983, 1987) comparó las carac­
terísticas morfológicas e histológicas de los protocono­
dontos con la de las espinas de quetognatos modernos,
concluyendo que los protoconodontos eran en realidad
las espinas de quetognatos fósiles. Desde entonces, los
protoconodontos son considerados como un grupo dis­
tinto al de los euconodontos, y no sus ancestros dentro
de la línea evolutiva de estos últimos (ALDRIDGE, 1987;
SZANIAWSKI & BENGTSON, 1993; MURDOCK et al., 2013;
entre otros).
Paraconodontos
Su distribución estratigráfica abarca desde el Cámbrico
medio hasta el Ordovícico Inferior. La estructura de estos
elementos ha sido descrita por MÜLLER & NOGAMI (1971)
y señalan que están compuestos predominantemente por
materia orgánica, siendo la presencia de fosfato menor.
Las láminas de estos elementos se fueron añadiendo
en las superficies interna y externa, pero no se continúan
en el ápice (MÜLLER & NOGAMI, 1971; BENGTSON, 1976)
(Fig. 5.1). El protoelemento es la parte más distal del ele­
mento y representa los estadios más tempranos de los pa­
raconodontos. MURDOCK et al. (2013) reconocieron tres
grados evolutivos en el desarrollo de la estructura interna
dentro de este grupo:
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5. INTRODUCCIÓN AL ESTUDIO DE LOS CONODONTOS
­ en el grado más simple, como el de Furnishina sp.,
el protoelemento no se encuentra cubierto por las su­
cesivas láminas. Éstas son cónicas, oblicuas a la su­
perficie externa y se extienden alrededor del margen
proximal, es decir, crecieron hacia la base. La cavi­
dad basal sólo se observa en estadios adultos.
­ en el segundo grado de organización (i.e. Proble­
matoconites sp.) se diferencian dos tejidos. En la
parte distal del elemento, es decir su ápice, se obser­
van láminas cónicas como el de Furnishina sp.,
mientras que en su superficie proximal se extienden
por toda ella.
­ el tercer grado de organización se corresponde con
el de, por ejemplo, Rotundocunos tricarinatus, en el
que se reconocen tres capas de tejido. La capa más
externa está formada por láminas concéntricas que
no se extienden completamente por la superficie ex­
terna ni son continuos con la proximal. En la parte
interna de la superficie proximal las láminas son
subparalelas y no se puede determinar si convergen
en el ápice. Por último, la cavidad basal está rellena
por esferitas mineralizadas.
Según MURDOCK et al. (2013) este tipo de evolución
en la organización interna de las láminas de los paraco­
nodontos indica que la adición de láminas se produce
sólo en la superficie próxima, es decir, la acreción es in­
terna y basal. Estos autores confirman de este modo la
hipótesis ya indicada por otros autores, que los paraco­
nodontos son homólogos con el cuerpo basal de los eu­
conodontos.
Euconodontos
Los euconodontos o “conodontos verdaderos” (Fig.
5.1) presentan un rango estratigráfico que se extiende
desde el Cámbrico medio hasta el Triásico superior. Un
euconodonto consiste de dos partes distinguibles, la co­
rona y el cuerpo o relleno basal (Figs. 5.2, 5.3A­C, Ñ)
(PANDER, 1856; GROSS, 1957, 1960; MÜLLER & NOGAMI,
1971; BENGTSON, 1976). Ambas partes están consituidas
por láminas de fosfato, pero difieren en que las láminas
del cuerpo basal suelen ser más gruesas y menos densa­
mente mineralizadas que las de la corona (MÜLLER &
NOGAMI, 1971). Existe entre ambas una superficie de
debilidad y, siendo el cuerpo basal menos resistente, ex­
plicaría que al hallar los elementos discretos, no se en­
cuentren asociadas ambas partes por pérdida de este
último. SWEET (1988) supone además, que otra de las
razones de la pérdida del cuerpo basal es que éste apenas
se encuentra mineralizado.
Si el cuerpo basal se pierde, se pueden distinguir dos
estructuras externas en la parte inferior de la base del
elemento conodontal que evidencian distintos patrones
de crecimiento (Fig. 5.2). En algunos elementos, la su­
perficie de unión entre la corona y el cuerpo basal es
una concavidad de aspecto cónico denominada cavidad
basal (Fig. 5.2A). Durante la ontogenia, ésta aumenta
su tamaño alrededor del margen basal, debido a que
cada nueva lámina de apatito se extiende ligeramente
más que su predecesora, cubriéndola completamente,
menos en la zona de la cavidad basal, donde las distintas
láminas son visibles (MÜLLER en CLARK et al., 1981;
SWEET, 1988). Otros elementos presentan una fósula u
orificio basal que es una cavidad pequeña que se sitúa
inmediatamente debajo de la cúspide (Fig. 5.2B). Su pa­
trón de crecimiento es completamente distinto al de la
cavidad basal, ya que sólo las primeras láminas se su­
perponen basalmente formando una pequeña concavi­
dad que alcanza su tamaño máximo en una etapa
temprana de su crecimiento, mientras que las láminas
sucesivas son cada vez más cortas a medida que la co­
rona se hace más larga (MÜLLER en CLARK et al., 1981;
SWEET, 1988). Las láminas más jóvenes no se superpo­
nen completamente sobre las más antiguas, siendo visi­
bles los extremos que conforman el margen basal de
cada lámina previa, y no sólo el de la última lámina
como en el caso de la cavidad basal. A esta zona se la
denomina zona de margen basal recesivo.
Los elementos conodontales crecieron por yuxtapo­
sición externa sucesiva de láminas, siendo su acreción
de tipo concéntrico y centrífugo (FURNISH, 1938; HASS,
1941; GROSS; 1957). GROSS (1957, 1960) no conside­
raba que las láminas de la corona y, por lo tanto, los dis­
tintos estadios de crecimiento que representaban,
coincidiesen con las crestas de la cavidad basal ni con
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Figura 5.1.­ Modelo de la evolución temprana de los conodontos, en el que las diferentes estructuras internas de los protoco­
nodontos, paraconodontos y euconodontos se explican por el aumento de la cobertura epitelial durante el crecimiento (BENGTSON,
1976).
los del cuerpo basal, es decir, que hubieran crecido al
mismo tiempo. En cambio, MÜLLER & NOGAMI (1971)
demostraron que las láminas tanto de la corona como
del cuerpo basal se correspondían con los mismos esta­
dios de crecimiento, y que la secreción de las distintas
láminas fue sincrónica. 
La presencia de materia orgánica en los elementos
conodontales ya fue indicada por diversos autores (ELLI­
SON, 1944; LINDSTRÖM, 1964; PIETZNER et al., 1968), así
como su posible contenido en aminoácidos (PIETZNER et
al., 1968; FÅHRAEUS & FÅHRAEUS ­VAN REE, 1987). Para
MÜLLER & NOGAMI (1971), MÜLLER (en CLARK et al,
1981) y SZANIAWSKI (1987), la materia orgánica en la co­
rona y el cuerpo basal se encuentra formando parte de
las láminas entre las que se disponen los cristales de apa­
tito. SZANIAWSKI (1987), mediante Microscopio Electró­
nico de Barrido (MEB) observó en euconodontos
primitivos una lámina fina y translúcida que cubría la úl­
tima lámina de apatito y que podría ser similar a la la­
mina externa de materia orgánica de protoconodontos y
paraconodontos, considerando la posibilidad de que cada
lámina de apatito presentase esta lámina externa cubrién­
dola. Posteriormente, BURNETT & HALL (1992) reto­
mando la hipótesis de SZANIAWSKI (1987) estudiaron
ejemplares de conodontos atacados con ácidos y enfria­
dos en seco para ser observados mediante MEB, en los
que reconocieron , según estos autores, capas orgánicas
interlamelares en algunas superficies fracturadas. Donde
las láminas de apatito se encontraban parcialmente di­
sueltas, observaron que las láminas inferiores estaban cu­
biertas por una capa fina de materia orgánica,
confiriéndoles una apariencia más oscura que la de las
láminas suprayacentes, que habían perdido esta capa or­
gánica. Estos autores ilustraron ejemplares de elementos
conodontales ordovícicos a triásicos, en los que debido
a la disolución, la capa orgánica externa estaba siendo
removida. Ésta, según los autores, se despegaba y levan­
taba en forma de parches de la lámina más externa de
apatito como si se estuviera desprendiendo o “pelando”,
revelando la disposición de los cristales de la última lá­
mina de apatito. BURNETT & HALL (1992) asumieron que
como la capa orgánica se encuentra presente en todos los
estadios ontogenéticos de los elementos conodontales
cubriendo la última lámina de apatito, ésta se habría de­
positado al final de cada etapa de biomineralización, ex­
plicando a su vez, que estas capas de materia orgánica,
en un principio externas, se preservasen como láminas
internas en la estructura del elemento conodontal. En
cambio, TROTTER et al. (2007), advierten que hay que
tener especial cuidado cuando se emplean ácidos para
atacar las superficies de los conodontos porque se pue­
den producir “artefactos”. Además, BLANCO­FERRERA
(2011) indica que la capa de materia orgánica reconocida
por BURNETT & HALL (1992) sólo es observada por estos
autores en ejemplares atacados por ácidos y enfriados en
seco, mientras que en ejemplares sin atacar y a grandes
aumentos (x8000­10.000 aumentos), ésta no se observa.
Por último, para SZANIAWSKI & BENGSTON (1993), el te­
jido hialino de la corona estaba compuesto por capas con
un alto contenido de materia orgánica separadas por otras
con un bajo contenido.
Otros autores, como FÅHRAEUS & FÅHRAEUS­VAN
REE (1987), mediante la desmineralización de conodon­
tos del Silúrico y realizando estudios histoquímicos de
los componentes orgánicos de los restos de tejido blando
preservado pertenecientes a los tejidos mineralizados,
observaron al teñirlos que mucho de este tejido era si­
milar al colágeno moderno y también que parecían pre­
servarse espacios celulares. DONOGHUE (1998) consideró
sorprendente que estos componentes orgánicos continua­
sen siendo reactivos después de 415 Ma, pero como
mencionan FAHRAEUS & FAHRAEUS­VAN REE (1987),
estos autores prefirieron no realizar afirmaciones con­
cluyentes hasta que no se hubieran realizado estudios
histoquimicos similares en vertebrados primitivos del
Paleozoico inferior (p. ej. ostracodermos). En los estu­
dios histoquímicos en conodontos del Ordovício y Triá­
sico Superior realizados por KEMP (2002a) el tejido
hialino se tiñe con Rojo Pricosirio (para reconocimiento
de colágeno), mientras que el tejido álbido no lo hace.
Este dato junto con los registros de aminoácidos del aná­
lisis de los conodontos mediante Cromatografía líquida
de alto rendimiento (“High Performance Liquid Chro­
matography”, HPLC), indicarían la presencia de materia
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Figura 5.2.­ Elementos conodontales: A) con cavidad basal, B) con fósula basal. Figura de SWEET (1988) basada en ilustraciones
de MÜLLER & NOGAMI (1971).
orgánica, posiblemente colágeno según la autora, que
serían remanentes de la posible matriz extracelular del
tejido hialino.
En algunos elementos diversos autores observaron
que sobre láminas discontinuas debido a fracturación se
hallaban otras continuas que no evidenciaban ningún tipo
de rotura. Gracias a esta observación, pudo concluirse que
estas fracturas habían sido restauradas por crecimiento de
nuevas láminas sobre las dañadas (FURNISH, 1938; HASS,
1941; MÜLLER & NOGAMI, 1971; ALDRIDGE, 1987; DO­
NOGHUE, 1998; WEDDIGE, 1990; TROTTER & EGGINS,
2006; TROTTER et al., 2007). Esto implicaba entonces que
los elementos conodontales deberían haber estado recu­
biertos de tejido blando para producirse la reparación de
los daños. De las diversas posturas adoptadas por distin­
tos autores referentes a su finalidad, las más reconocidas
consideraban a los conodontos como estructuras interna
para soportar tejidos blandos, como por ejemplo unos ten­
táculos (HUDDLE, 1934; HASS, 1941) o como dientes o
mandíbulas (PANDER, 1856; HINDE, 1879; RHODES, 1954;
GLOBENSKY, 1970).
Si se consideraban piezas dentarias, el problema
existente entonces, era explicar la compatibilidad entre
un crecimiento interno y una funcionalidad externa.
BENGTSON (1976, 1983) concluyó que los elementos eu­
conodontos estarían completamente englobados dentro
de unos sacos epiteliales, con el tejido secretado adhe­
rido únicamente al cuerpo basal. De esta forma, en los
intervalos de crecimiento o de reposo se encontrarían
dentro de estos sacos, mientras que en períodos de acti­
vidad, saldrían de los sacos y quedarían expuestos. En
opinión de este autor el sistema se asemejaba a las uñas
retráctiles de los gatos.
Posteriormente, PURNELL (1995b) y DONOGHUE &
PURNELL (1999) reconocieron evidencias de desgastes en
la superficie de algunos elementos que conformaban unos
patrones concretos que relacionaron con la actividad fun­
cional de los conodontos, similar a la de los dientes de
vertebrados. En función de lo anterior y de los estudios
de MÜLLER & NOGAMI (1971), SANSOM (1996) y DONOG­
HUE (1998), DONOGHUE & PURNELL (1999) indicaron que
no se podía asumir el modelo de BENGTSON (1976) de
forma que para estos autores habría que dilucidar si los
elementos conodontales habrían estado permanentemente
cubiertos por tejido blando o sólo periódicamente de
forma análoga al crecimiento de las escamas. A día de
hoy, este tema sigue siendo estudiado y debatido.
5.2.­ Microestrucura y ultraestructura de
los euconodontos
La corona de muchos elementos conodontales suele
presentar unas zonas translúcidas y otras zonas blanque­
cinas u opacas, si se observa bajo el Microscopio Óptico
(MO) con luz reflejada o transmitida, respectivamente,
relacionadas con dos tipos de tejidos mineralizados, el
tejido hialino o lamelar y el tejido álbido o materia
blanca, respectivamente (Figs. 5.3A, H) (PANDER, 1856;
MÜLLER & NOGAMI, 1971; MÜLLER en CLARK et al.,
1981; DONOGHUE, 1998; TROTTER et al., 2007). El
cuerpo basal, a su vez, fue considerado por GROSS
(1957, 1960) como compuesto por dos tipos de tejidos
mineralizados, posteriormente unificados en un único
tejido por DONOGHUE (1998), al que denominó tejido
basal (Figs. 5.3A­C, Ñ). 
Tejido hialino o lamelar
En el Microscopio Óptico (MO) se reconoce como
una zona translúcida de la corona en la que se obser­
van numerosas láminas o lamelas concéntricas (PAN­
DER, 1856; MÜLLER & NOGAMI, 1971; MÜLLER en
CLARK et al., 1981; DONOGHUE, 1998; TROTTER et al.,
2007). Bajo Microscopio Electrónico de Barrido
(MEB), estas lamelas tienen 0,2­1,2 μm de grosor, ex­
cepto en las zonas de mayor crecimiento donde pue­
den alcanzar las 5 μm según LINDSTRÖM & ZIEGLER
(en CLARK et al., 1981). Estos autores además indican
que en estas zonas de crecimiento rápido, las lamelas
pueden encontrarse separadas por espacios interlame­
lares (Figs. 5.3B­E). En las lamelas se localiza la ma­
teria orgánica según MÜLLER (en CLARK et al., 1981)
y embebida en ella se disponen los cristales de fosfato
cálcico que componen la lámina. Cada lamela consti­
tuye un estadio de crecimiento (DONOGHUE, 1998).
DONOGHUE (1998) considera que, bajo observacio­
nes de MEB, los cristalitos prismáticos de fosfato que
componen cada lamela son los más grandes de todos los
tejidos que conforman el elemento conodontal. La lon­
gitud de cada cristal individual es variable, de menos de
1 μm hasta 30 μm, pero por lo general apenas alcanzan
unas micras de longitud (DONOGHUE, 1998). Estos cris­
tales se encuentran limitados en sus extremos por las lí­
neas de crecimiento que definen las lamelas. Como
indica DONOGHUE (1998), en elementos con forma de
cono y más simples suelen disponerse con sus ejes lar­
gos (c) paralelos al eje largo o de máximo crecimiento­
del elemento (DONOGHUE, 1998), de forma que en los
flancos de la cúspide el eje del prisma se orienta paralelo
a la superficie externa (LINDSTRÖM & ZIEGLER en CLARK
et al., 1981), mientra que en la zona de contacto de la
cavidad basal y en el ápice de la cúspide se disponen
perpendiculares a la superficie externa (DONOGHUE,
1998). En conodontos con morfologías más complejas,
DONOGHUE (1998, 2001) distinguió distintos tipos de
disposiciones cristalográficas de estos cristales depen­
diendo de la parte del elemento que se observaba bajo
MEB. Así, por ejemplo, en elementos del taxón Ozar­
kodina cuya parte inferior posee morfología de lámina
mientras que en la parte “oral” presenta dentículos, los
cristalitos de las lamelas de la lamina se orientaban pa­
ralelos entre sí y perpendiculares a la superficie externa
(Figs. 5.3D, E), mientras que en los dentículos se dis­
ponían subparalelos a la superficie externa, alineados
con la orientación de los dentículos o con el eje largo
del elemento (DONOGHUE, 2001). En otros elementos
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como en el caso del taxón Idiognathodus, la parte del
elemento con forma de lámina, los cristales de las lame­
las del tejido halino se disponen como en Ozarkodina,
pero en la parte que es como una plataforma, que se en­
cuentra unida a la parte de lámina, los cristalitos están
organizados en dominios prismáticos que pueden alcan­
zar las 30 μm (Fig. 5.3F). En estos dominios se disponen
en abanico, de forma que divergen “oralmente” y cada
dominio se encuentra limitado por el dominio adyacente
(Fig. 5.3F) (DONOGHUE, 2001).
Mediante estudios con Microscopio Electrónico de
Transmisión (MET) y MO de conodontos del Ordoví­
cico, TROTTER et al. (2007) observaron en los taxones
Panderodus gracilis (BRANSON & MEHL) y Drepanois­
todus suberectus (BRANSON & MEHL) que el tejido hia­
lino de la corona estaba formado por una matriz
policristalina de microcristales pequeños y alargados de
aproximadamente 100 nm de ancho y varias micras de
longitud. Estos cristales se encontraban densamente em­
paquetados y solían cortar las lamelas. Las únicas mi­
croestructuras similares a espacios interlamelares eran
las cavidades de crecimiento axiales de las regiones hia­
linas. Bajo el MET observaron nanoporos intracristali­
nos dentro del tejido hialino. Estos poros son
subesféricos, discretos, sin aparente conexión y  pueden
alcanzar decenas de nanómetros en tamaño. Aunque
bajo el MO se observan lamelas en este tejido, repre­
sentadas por líneas negras y blancas, bajo el MET,
TROTTER et al. (2007) no reconocen una microestructura
lamelar. Estos autores comentan que la naturaleza lame­
lar del tejido hialino policristalino es enigmática pero
indican que puede estar relacionada con una alternancia
de bandas más oscuras y más claras que se caracterizan
porque en la matriz cristalina los poros presentes se en­
cuentran más densamente empaquetados o más espacia­
dos, respectivamente (Fig. 5.3G). En función de la
densidad de poros el índice de refracción varía, por lo
que unas bandas son más oscuras y otras más claras.
Según TROTTER et al. (2007) la orientación de estas ban­
das parecen similares a las de las lamelas que se reco­
nocen con el MO en otras regiones. Señalan, además,
que todas estas zonas con una mayor porosidad son más
susceptibles de ser atacadas por ácidos durante la pre­
paración de láminas delgadas para ser estudiadas me­
diante MEB, creando la impresión de espacios
continuos, el cual podría ser el caso de los espacios in­
terlamelares reconocidos por otros autores (p. ej. BUR­
NETT & HALL, 1992). TROTTER et al. (2007) también
reconocieron porosidad intercristalina, en la que inclu­
yeron las cavidades de crecimiento axiales y poros alar­
gados, alejados del eje de crecimiento, que no parecen
estar conectados y pueden encontrarse vacíos o rellenos
con minerales secundarios como óxidos de hierro.
Tejido álbido o materia blanca
Este tejido ya fue reconocido por PANDER (1856) y
GROSS (1957, 1960). En el MO con luz reflejada se observa
como una zona blanca mientras que con luz transmitida,
como una zona opaca que suele localizar en el núcleo de
los dentículos y ocasionalmente en la cúspide de los cono­
dontos (Figs. 5.3A, H) (PANDER, 1856, MÜLLER & NOGAMI,
1971; MÜLLER en CLARK et al., 1981; DONOGHUE, 1998).
Bajo el MEB se observa como un tejido homogéneo com­
puesto por una matriz cristalina más fina que los del tejido
lamelar y sin estructura lamelar (Figs. 5.3B, D, I, J) (PIETZ­
NER et al., 1968; LINDSTRÖM & ZIEGLER en CLARK et al.,
1981; DONOGHUE, 1998; DONOGHUE et al., 2000). Se ca­
racteriza por una serie de cavidades (3­7 μm) y canales
(PIETZNER et al., 1968; LINDSTRÖM & ZIEGLER en CLARK
et al., 1981; DONOGHUE, 1998). Estos canales o cavidades
tubulares (Fig. 5.3J) pueden ser tubos largos (20­30 μm) o
cortos (apenas unas micras de longitud) con un calibre de
0,25­1 μm (DONOGHUE, 1998). 
MÜLLER & NOGAMI (1971) y MÜLLER (en CLARK
et al., 1981) reconocieron diversos tipos de materia
blanca, pero DONOGHUE (1998) indica que no todos
los tejidos que parecen álbidos en el MO son materia
blanca. Como ejemplo, señala que en conodontos del
orden Prioniodinida, como Idioprioniodus, Crytota­
xis o Ellisonia, estas zonas blancas u opacas bajo el
MEB se corresponden con un tejido lamelar o hialino
de naturaleza fibrosa, en el que los cristales pueden
alcanzar las 20­30 μm de longitud (Figs. 5.3L­N). En
los dentículos, estos cristales se orientan divergente­
mente respecto a su eje para converger nuevamente
en los ápices (Figs. 5.3M­N). Estos cambios en la
orientación de los cristales producen, según DONOG­
HUE (1998), la misma estructura que la materia
blanca de tipo “M” de MÜLLER & NOGAMI (1971) y
MÜLLER (en CLARK et al., 1981). Por lo tanto, no
sería materia blanca para DONONGHUE (1998) sino un
tipo de tejido lamelar (o hialino). Esta pseudomateria
blanca también puede producirse por hipocalcifica­
ción (DONOGHUE, 1998). 
Para DONOGHUE (1998) la única forma de recono­
cer de forma inequívoca la materia blanca es mediante
la preparación de conodontos en lámina delgada, su
posterior ataque con ácidos, y su observación me­
diante MEB. En cambio, para TROTTER et al. (2007),
el tejido álbido, como prefieren denominarlo, no es
tan sencillo de reconocer mediante MEB, después de
sus observaciones empleando el MET. Este tejido bajo
el MET se reconoce en ejemplares de ‘Cordylodus ro­
bustus’ s.f. ETHINGTON & CLARK y Panderodus graci­
lis (conodontos del Ordovícico) como formado por
unos pocos cristales de grandes dimensiones (hasta
cientos de micras, Fig. 5,3K) con una porosidad intra­
cristalina de tipo reticulado, formada por poros de
nano a microescala y no conectados aparentemente.
Estas observaciones se diferencian en un amplio grado
del tejido uniforme, de matriz cristalina fina y sin la­
minación que se reconoce bajo el MO y el MEB (ver
Figuras 5.3I. 5.3J y 5.3K).
Otra diferencia observada por TROTTER et al.
(2007) es que el tejido álbido puede presentar una ul­
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traestructura lamelar, como en el margen de un cristal
de Panderodus gracilis que se encontraba adyacente
al tejido hialino y donde alternaban bandas claras y os­
curas (Fig. 5.3K). Además, la transición entre tejido
álbido e hialino no es neta bajo el MET según TROTTER
et al. (2007) (Fig. 5.3K), a diferencia de lo ilustrado y
descrito por DONGHUE (1998) mediante MEB (Figs.
5.3B, D, H­J).
El color blanco opaco que caracteriza el tejido ál­
bido es debido a los grandes poros (mayores o iguales
a 0,5 μm) presentes en los cristales. El tejido hialino
es menos opaco porque si hay porosidad intracrista­
lina, los poros son de menor tamaño, pero por lo ge­
neral, la porosidad más común es la intercristalina,
con poros de mayor tamaño, localizados esporádica­
mente en los márgenes de los cristales (TROTTER et al.,
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2007). Esta opacidad del tejido hialino también la ob­
servó DONOGHUE (1988) pero como menciona TROT­
TER et al. (2007) la relacionó con cambios en la
orientación de los cristales (Figs. 5.3L­N).
El tejido álbido además presenta una mayor resis­
tencia al ser atacado por ácidos (STAUFFER & PLUM­
MER, 1932; DONOGHUE, 1998; DONOGHUE et al., 2000;
TROTTER et al., 2007) y un mayor contenido orgánico
(PIETZNER et al., 1968). Su contenido en carbonato es
menor que en el tejido hialino, como indicaron PIETZ­
NER et al. (1968) y confirmaron TROTTER & EGGINS
(2006) y TROTTER et al. (2007). El contenido en fós­
foro es mayor que en el tejido hialino, mientras que
el contenido en sodio es menor y la concentración de
tierras raras es casi indetectable o muy baja respecto
al tejido hialino y al tejido del cuerpo basal. Según in­
dican TROTTER & EGGINS (2006) y TROTTER et al.
(2007), el enriquecimiento en tierras raras en apatitos
biogénicos suele ser un fenómeno postmortem, por lo
que consideran que las concentraciones tan bajas de
éstas en el tejido álbido deben deberse a que aunque
presente una porosidad intracristalina notable, los
poros no deben de estar conectados, presentando una
permeabilidad menor que los otros tejidos. Además,
el gran tamaño de los cristales no favorece el inter­
cambio químico con los fluidos diagenéticos, al con­
trario que en el caso del tejido hialino, formado por
numerosos cristales pequeños que favorecen un área
superficial mayor, donde hay muchos más sitios para
que se produzca ese intercambio (TROTTER & EGGINS,
2006; TROTTER et al., 2007). Todo ello, según TROTTER
& EGGINS (2006) y TROTTER et al. (2007) implicaría
que el tejido álbido presentaria un mayor potencial
para retener las firmas geoquímicas originales, y que
sería el tejido que menos se vería afectado por la dia­
génesis de los tejidos mineralizados de los conodontos.
Tejido basal, o del cuerpo basal o relleno basal
En este tejido, al igual que en el hialino, bajo el
MO y el MEB, se reconocen láminas de crecimiento
que no suelen ser perfectamente concéntricas y suelen
ser discontinuas, donde cada lámina nueva se extien­
den sobre la superficie inferior del cuerpo basal englo­
bando las láminas antiguas (Figs. 5.3A­C). Está
compuesto por cristales más pequeños e isométricos
que los del tejido hialino dispuestos irregularmente en
las láminas o lamelas (PIETZNER et al., 1968; LINDS­
TRÖM & ZIEGLER, 1971; DONOGHUE, 1998). Puede pre­
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Figura 5.3.­ Microestructuras y ultraestructuras de los elementos conodontales. A­C) Imágenes mediante MO (A) y MEB (B,
C) de la seccion transversal de un elemento “Pa” de Ozarkodina confluens (especimen BU 2617); tomadas de DONOGHUE (1998,
Figs. 3b, c, j). En (A) y (B) se distinguen claramente el tejido hialino, más translúcido (A) y con las lamelas de crecimiento (B),
y el tejido álbido o materia blanca, en el núcleo de la corona, que es opaco (A) y más densamente cristalino en MEB y sin
lamelas de crecimiento (B); ancho de cada imagen, 265 μm. En (C) se observa la relación entre el tejido hialino de la corona y
el tejido basal (DONOGHUE, 1998) o cuerpo basal, siendo este último de tipo lamelar discontinuo; ancho de la imagen, 142 μm.
D, E) Variación en la orientación de los cristalitos que componen las lamelas de crecimiento del tejido hialino en una sección
horizontal de un elemento “Pa” de Ozarkodina confluens (espécimen BU 2621), observadas mediante MEB; tomadas de DO­
NOGHUE (1998, Figs. 3k, i). En (D) los cristales son perpendiculares en el margen del elemento y subverticales cerca del núcleo
de materia blanca o tejido álbido mientras que en (E) se orientan de forma oblicua en el núcleo del elemento; ancho de (D) 112
μm y de (E), 62 μm. F) Imagen de una sección longitudinal de la plataforma de un elemento “Pa” de Idiognathodus (espécimen
ROM 53264), fracturada artificialmente y atacada con ácidos en la que los cristalitos se organizan en dominios prismáticos y
disponiéndose los primeros, perpendiculares o aproximadamente perpendiculares a la superficie oral (DONOGHUE, 1998, 2001).
En la parte inferior se reconocen las cavidades de crecimiento de DONOGHUE (1998); tomada de DONOGHUE (1998, Fig. 11h),
ancho de la imagen 240 μm. G) Imagen obtenida mediante MET del tejido hialino de Panderodus gracilis, en el que se distingue
la alternancia de unas bandas sutiles caracterizadas por una densidad de nanoporos distinta y donde las flechas indican aquellas
bandas con una densidad mayor de poros de menor tamaño (TROTTER et al., 2007); tomada de TROTTER et al. (2007, Fig. 2D).
H) Imagen de MO de la parte ventral (“posterior”) de un elemento “Pa” de Ozarkodina confluens (espécimen BU 2627) en la
que se distingue los límites marcados entre el tejido hialino (translúcido) de la corona y el tejido álbido (opaco) en el núcleo de
los dentículos; tomada de DONOGHUE (1998, Fig. 5i), ancho de la imagen 392 μm. I, J) Imágenes mediante MEB de una sección
longitudinal de un elementoo “Pa” de Ozarkodina confluens (espécimen BU 2622) donde, en (I) los núcleos de materia blanca
se encuentran rodeados por una capa fina de tejido hialino, y en (J) se observan los canales y cavidades presentes en este tejido
(DONOGHUE, 1998); tomadas de DONOGHUE (1998, Figs. 4a, b), ancho de (I) 154 μm y de J 82 μm. K) Imagen de MO mediante
luz transmitida y sin analizador de Panderodus gracilis en el que los límites entre el tejido hialino y álbido son difusos, la línea
discontinua delimita el cristal del tejido álbido donde se encuenran unas lineas oscuras correspondientes con poros alineados
longitudinalmente que son confluentes con otras lineas claras equivalentes a las lamelas del tejido hialino, asimismo TROTTER
et al. (2007) indican mediante una flecha una banda de líneas oscuras y claras dentro del tejido hialino TROTTER et al. (2007);
tomada de TROTTER et al. (2007; Fig. 2E). L­N) Imágenes de MO (L) y SEM (M, N) de una sección longitudinal de Ligonodina
s.p. Bassler (espécimen BU 2624) donde, aunque en (L) se reconocen unas zonas opacas que podrían ser tejido álbido en (M)
y (N) se observa que no presentan la ultraestructura de este tejido, correspondiéndose en realidad con un tipo de tejido hialino
donde los cristalitos tienen forma de fibra y debido a la variación de su orientación el tejido hialino adquiere un color opaco en
MO; tomada de DONOGHUE (1998; Figs. 4h­j), ancho de (L, M) 559 μm, y de N 63 μm. Ñ) Imagen de MO con luz transmitida
y analizador de la sección longitudinal de un elemento “Sc” de Cordylodus angulatus (espécimen BU 2614), en la que el tejido
basal presenta fundamentalmente una microestructura botroidal o esferulítica; tomada de DONOGHUE (1998, Fig. 5b), ancho de
imagen 448 μm.
sentar un amplio rango de microestructuras, no sólo
entre distintos taxones, sino también en un mismo es­
pécimen como señala DONOGHUE (1998). Este autor in­
dica que se reconocen tejidos basales botroidales
(MÜLLER & NOGAMI, 1971, SANSOM et al., 1992; Fig.
5.3Ñ), con estructura lamelar (Figs. 5.3B, C), que
puede presentar canales finos (MÜLLER & NOGAMI,
1971; SANSOM et al., 1994) o gruesos (MÜLLER & NO­
GAMI, 1971), sin estructura lamelar (SANSOM et al.,
1994), aunque lo más común es que sean de tipo lame­
lar pero sin canales, especialmente los del orden Ozar­
kodinida (DONOGHUE, 1998; Figs. 5.3B­C).
TROTTER et al. (2007) observaron que bajo el
MET, este tejido se caracterizaba por una porosidad
intercristalina (en los márgenes de los cristales) sig­
nificativa con los nanocristales isométricos a alarga­
dos dispuestos, por lo general, uniformemente.
5.3.­ Terminología y nomenclatura en
función de la morfología de los elementos
conodontales
La morfología externa de los elementos conodonta­
les es muy variada pero, desde los primeros estudios
sobre este grupo fósil, la mayoría de las formas recono­
cidas se han adscrito a grandes grupos morfológicos
(SWEET, 1988) (Fig. 5.4).
Desde hace unas décadas, se acepta la división de
los conodontos en tres grandes categorías morfológi­
cas, los elementos coniformes, los elementos ramifor­
mes y los elementos pectiniformes. SWEET (1988)
utilizó esta clasificación, propuesta por este autor y ya
presente en el Volumen W (Suplemento 2) del Treatise
on Invertebrate Paleontology (CLARK et al., 1981),
aunque incorporó un cuarto grupo morfológico, el de
los elementos rastrados (SWEET, 1988).
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Figura 5.4.­ Categorías morfológicas de los elementos conodontales (SWEET,1988).
Elementos coniformes
En la literatura se los conoce también como conos
simples o conos. Constan de dos partes (PANDER,
1856), una base más o menos expandida que engloba
una cavidad basal subcónica y una cúspide, sólida,
con un eje largo, recto o curvado, y que termina en
un ápice o punta (SWEET, 1988). En estos elementos
también pueden distinguirse un margen anterior, con­
vexo, y un margen posterior, cóncavo. Para describir­
los se orientan con el ápice de la cúspide hacia arriba
y con el margen superior de la base horizontal.
Dentro de esta categoría existen dos grupos subor­
dinados de elementos coniformes:
­ geniculados—aquellos en los que el margen pos­
terior de la cúspide y el borde superior de la base forman
un ángulo agudo (Fig. 5.5A).
­ no geniculados—aquellos que presentan una tran­
sición suave entre el margen posterior de la cúspide y
el borde superior de la base (Fig. 5.5B).
Además, dependiendo de la relación de la cúspide
con la base, la primera de ellas puede describirse como
proclinada, erecta, reclinada o recurvada.
Elementos ramiformes
A estos elementos también se los ha denominado
como barras, y se caracterizan porque al menos uno de
los bordes de la base se extiende hacia la parte “anterior”,
“posterior” o “lateral”, alejándose de la cúspide, para for­
mar unas estructuras denominadas procesos, cuyos már­
genes superiores suelen estar serrados, aunque no nece­
sariamente (SWEET, 1988). Para que un elemento se de­
nomine ramiforme, al menos uno de estos procesos debe
ser serrado en su margen superior.
Los elementos individuales del borde serrado del pro­
ceso se denominan dentículos, y pueden ser de menor,
igual o mayor tamaño que la cúspide en longitud y an­
chura. Los procesos pueden ser, entonces, serrados (con
dentículos) o aserrados (sin dentículos).
Para determinar el tipo de proceso, si es “anterior”,
“posterior” o “lateral”, es necesario orientar el elemento.
Su orientación es similar a la de los elementos conifor­
mes, con el ápice de la cúspide hacia arriba y con el mar­
gen superior de la base de la parte del elemento que es
congruente con el margen cóncavo de la cúspide (el
margen posterior), horizontal. De esta forma podemos
distinguir los distintos procesos:
­ el proceso “anterior” es aquel que es continuo con
el lado convexo de la cúspide.
­ el proceso “posterior” es aquel que es continuo con
el lado cóncavo de la cúspide.
­ los procesos “laterales” son las extensiones de la
base hacia los lados del elemento.
Dentro de este grupo se reconocen siete tipos mor­
fológicos mayores:
Ramiformes alados—elementos simétricos, con
un plano de simetría lateral (Fig. 5.6A). Carecen de
proceso “anterior” pero poseen un proceso “posterior”
y procesos “laterales” a cada lado de la cúspide. Los
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Figura 5.5.­ Terminología en elementos coniformes. A) elementos geniculados. B) elementos no geniculados.Figura original
de LINDSTRÖM (1955) modificada por SWEET (en CLARK et al., 1981; 1988)
procesos “laterales” suelen dirigirse “aboralmente”,
formando una estructura arqueada característica que en
vista “anterior” o “posterior” se denomina arco “ante­
rior”, con la cúspide en su cima. El proceso “posterior”
puede ser largo y denticulado, mientras que en otros,
es corto y adenticulado.
Ramiformes tertiopedados—presentan un proceso
“posterior”, que suele ser largo y denticulado, y procesos
“laterales” a ambos lados de la cúspide, que no están si­
métricamente dispuestos respecto a ésta (Fig. 5.6B).
Ramiformes digirados—son comparables con
elementos alados y tertiopedados en número y orien­
tación de los procesos, pero son individualmente asi­
métricos. Los procesos “laterales” tienen igual
desarrollo y sus extremos distales se curvan en di­
recciones opuestas. SWEET (1988) señala que dentro
de este último tipo pueden distinguirse elementos di­
girados breviformes, cuyos procesos suelen ser más
cortos y cuya curvatura “anterior” o “posterior”, co­
mienza desde el punto de unión con la cúspide (Figs.
5.6C, D), y elementos digirados extensiformes, que
presentan procesos “laterales” largos que suelen ale­
jarse de la cúspide antes de curvarse “anterior” o
“posteriormente” en su parte distal (Figs. 5.6E, F).
Ramiformes bipennados—son elementos que sólo
tienen dos procesos, uno “anterior” y otro “posterior”,
respecto a la cúspide (Figs. 5.6G, H). El proceso “poste­
rior” suele ser más largo que el “anterior” y en muchos
de estos elementos puede ser curvo o estar desviado “la­
teralmente”. Generalmente el proceso “anterior” carece
de dentículos, y en pocos ejemplares, el proceso “ante­
rior” es denticulado y el “posterior” adenticulado. Repre­
sentan un tipo intermedio entre digirados y dolobrados.
Ramiformes dolobrados—poseen únicamente
un proceso “posterior” y suelen tener forma de pico
en vista “lateral”. Pueden presentar una proyección
de la parte anterior del margen basal denominada an­
ticúspide (Figs. 5.6I, J).
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Figura 5.6.­ Elementos ramiformes y su orientación según SWEET (en CLARK et al., 1981; 1988). c: cúspide; cb: cavidad basal;
d: dentículo; fb: fósula basal; pa: proceso anterior; pl: proceso “lateral”; ple: proceso “lateral externo”; pli: proceso “lateral in­
terno”; pp: proceso “posterior”; zmr: zona de margen basal recesivo.  
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Figura 5.7.­ Elementos rastrados y su orientación según
SWEET (en CLARK et al., 1981; 1988); c: cúspide; d: dentículo
y s: surco. 
Figura 5.8.­ Elementos pectiniformes y su orientación
según SWEET (en CLARK et al., 1981; 1988). c: cús­
pide; cb: cavidad basal; d: dentículo; fb: fósula basal;
pa: proceso anterior; pl: proceso “lateral”; plp: proceso
“lateral” primario; pls, proceso “lateral” secundario;
pp: proceso “posterior”; zmr: zona de margen basal
recesivo. 
Ramiformes cuadrirramados—son elementos
ramiformes con cuatro procesos, “anterior”, “poste­
rior” y un proceso “lateral” a cada lado de la cúspide
(Fig. 5.6K). Son bastante poco frecuentes.
Elementos rastrados
SWEET (1988) menciona que necesitó acuñar este
término para denotar una morfología que no había sido
descrita en la literatura existente.
Son básicamente elementos coniformes que carecen
de estructuras comparables a los procesos de los elemen­
tos ramiformes típicos, pero que desarrollan dentículos
en el margen cóncavo o posterior de la cúspide (Fig. 5.7).
Elementos pectiniformes
A estos elementos también se los conoce como de
lámina o de plataforma. Como señala SWEET (1988), en
distintos estudios se observó que estos elementos ocu­
paban posiciones similares en sus respectivos aparatos
(la posición P), de forma que para los investigadores de
este grupo resultó incongruente seguir reconociendo las
dos categorías anteriores y decidieron agruparlos bajo
un único término.
Los elementos de lámina presentan una cúspide que
se sitúa encima del ápice de la cavidad o de la fosa basal,
y uno o varios procesos que se extienden alejándose de
la cúspide. Los procesos suelen estar comprimidos “la­
teralmente” y también suelen ser más altos que los pro­
cesos de los elementos ramiformes.
Se puede distinguir entre procesos primarios, si se
proyectan desde la cúspide y si su parte inferior se en­
cuentra ocupada por una extensión de la cavidad o de la
fósula basal, y procesos secundarios, si son extensiones
de los primeros y si se unen a ellos en cualquier punto
menos en el extremo proximal.
Estos elementos de lámina se pueden dividir en
cinco categorías:
Pectiniformes estelados—presentan al menos
cuatro procesos primarios: un proceso “anterior”,
otro “posterior” y dos “laterales” (Figs. 5.8A­C).
Pueden presentar también procesos secundarios.
Pectiniformes pastinados—tienen tres procesos
primarios, “anterior”, “posterior” y “lateral” (Figs.
5.8D­F).
Pectiniformes carminados—estos elementos
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Figura 5.9.­ Elementos pectiniformes y su orientación según SWEET (en CLARK et al., 1981; 1988). 
tienen dos procesos primarios, uno “anterior” y otro
“posterior” (Figs. 5.9A­C). Su eje longitudinal en
vista lateral es recto.
Pectiniformes angulados—presentan también
dos procesos primarios, “anterior” y “posterior”
pero, en vista lateral su eje longitudinal se encuentra
arqueado debajo de la cúspide (Figs. 5.9D, E).
Pectiniformes segminados—sólo tienen un
proceso, que es “anterior”, con la cúspide en el ex­
tremo “posterior”. Pueden tener uno o varios pro­
cesos “laterales”, utilizándose los sufijos –bi y ­tri
en función del número de procesos (Figs. 5.10).
Los elementos de plataforma constan de unas exten­
siones laterales, variablemente desarrolladas. La parte
“anterior” de este elemento pectiniforme se denomina
lámina, mientras que la parte “posterior” se conoce con
el nombre de plataforma. La lámina puede ser libre si
no presenta ningún tipo de extensión lateral, o fija, si se
distingue del resto del elemento por presentar extensio­
nes laterales más estrechas que las de la plataforma.
Las cinco formas análogas para los elementos de
plataforma, se nombran utilizando las cinco categorías
definidas para los elementos pectiniformes laminados
(estelados, pastinados, carminados, angulados y segmi­
nados) añadiendo, además, un sufijo que hace referencia
al tipo de unión que existe en la base del elemento, entre
la corona y el cuerpo basal.
Si el elemento de plataforma presenta una amplia
cavidad basal que ocupa toda o gran parte de la base
se dice que es ­escafado. En cambio, si lo que presenta
en la base es una fosa basal situada debajo de la cús­
pide y un área amplia que la rodea de margen basal
recesivo, se dice que el elemento es ­planado. De esta
forma tendremos elementos esteliplanados y estelies­
cafados, carminiplanados y carminiescafados, etc.
5.4.­ Morfotaxonomía y taxonomía multie­
lemental
PANDER (1856) dudaba si un mismo individuo pre­
sentaba elementos conodontales de un único tipo
morfológico, o si por el contrario, podían ser de dis­
tintas morfologías. Debido a esto, decidió clasificar
los elementos discretos en función de su forma indi­
vidual. Esta forma de diagnosis taxonómica se de­
nominó morfotaxonomía.
Algunos investigadores (HINDE, 1879; SCHMIDT,
1934; SCOTT, 1934) observaron como menciona SWEET
(1988), que en asociaciones naturales encontradas en
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Figura 5.10.­ Elementos pectiniformes y su orientación según SWEET (en CLARK et al., 1981; 1988). c: cúspide; cb: cavidad
basal; d: dentículo; f: fósula; fb: fósula basal; ll: lámina libre; pla: plataforma; pl: proceso “lateral”; q: quilla; zmr: zona de
margen basal recesivo. 
planos de estratificación, los elementos discretos pre­
sentaban distintas morfologías y en algunas de ellas in­
cluso encontraron patrones de distribución y de
orientación (Fig. 5.11A). Los autores citados interpre­
taron cada asociación natural como perteneciente a un
único individuo, que contenía elementos que represen­
taban tipos morfológicos distintos.
En 1964, REXROAD & NICOLL, publicaron los prime­
ros estudios basados en clusters, que son un tipo de aso­
ciación natural formada por elementos conodontales
yuxtapuestos sobre el sedimento que durante la diagé­
nesis se fusionaron (Fig. 5.11B). En los clusters puede
estar representada una parte o la totalidad del aparato
conodontal y se obtienen en el residuo insoluble una vez
que la roca ha sido tratada químicamente. Otros autores,
como WALLISER (1964) y BERGSTRÖM & SWEET (1966),
estudiaron las asociaciones o grupos recurrentes. Éstas
son asociaciones de elementos, de una morfología con­
creta, que pueden reconocerse con una cierta constancia
dentro de las grandes colecciones de elementos discre­
tos, y que para muchos investigadores eran similares a
las que se observan en las asociaciones naturales. El
análisis de los clusters y de las asociaciones recurrentes
proporcionaron nuevos argumentos a los investigadores
que comenzaban a defender una taxonomía basada en
la naturaleza multielemental del aparato conodontal.
BERGSTRÖM & SWEET (1966), SCHOPF (1966) y WE­
BERS (1966) demostraron que la morfotaxonomía era in­
adecuada desde el punto de vista biológico. Se basaron
en que se estaban empleando numerosos nombres espe­
cíficos establecidos a partir de la forma de elementos
discretos, cuando se había demostrado, mediante los es­
tudios de asociaciones naturales, clusters y asociaciones
recurrentes, que muchos de esos elementos, que se iden­
tificaban como especies distintas, en realidad formaban
parte de un aparato multielemental, que pertenecía a una
única especie biológica.
A continuación se desarrolló una etapa de transición
entre una y otra base taxonómica, y de adaptación a la
taxonomía multielemental, que es la que se ha termi­
nado adoptando siempre que el material obtenido lo per­
mitiese. En las publicaciones de esta etapa se observa
como los aparatos conodontales que anteriormente pre­
sentaban elementos de diferentes taxones, se los consi­
dera como pertenecientes a una única especie mientras
que a los elementos que los componen se les designa
con el nombre genérico que tenían más el sufijo –iforme
o ­ido (por ejemplo, el aparato multielemental de Gna­
thodus, compuesto por diversos elementos que según la
morfotaxonomía se denominaron como Hibbardella o
Hindeodella, con la taxonomía multielemental, muchos
autores pasaron a llamarlos, hibbardeliformes o hibardé­
lidos, o hindeodelliformes o hindeodélidos). Diversas cla­
sificaciones de tipo multielemental fueron propuestas
durante este período, como indican RHODES & AUSTIN (en
CLARK et al., 1981) y SWEET (en CLARK et al. 1981). Por
ejemplo, SWEET (1970) y JEPPSSON (1971) reconocieron
dos tipo de aparatos mutielementales cada uno, mientras
que LINDSTRÖM (1973) distinguió hasta 4 tipos de aparatos
en función del número y tipo de elementos morfológicos
distintos presentes. SWEET & BERGSTRÖM (1972) propu­
sieron dividir los aparatos multielementales de taxones co­
nocidos del Ordovícico en 3 grupos distintos en función
de si estaban compuestos únicamente por elementos co­
niformes, por elementos ramiformes o por la mezcla de
elementos ramiformes como de plataforma (SWEET en
CLARK et al., 1981). KLAPPER & PHILLIP (1971) propusie­
ron la primera clasificación multielemental para conodon­
tos del Devónico, en la que reconstruyeron cuatro tipos de
aparatos conodontales a partir de colecciones de elementos
discretos. No sólo propusieron un esquema en el que se
describían la composición de los aparatos en cuanto a tipo
de elementos, sino que también intentaron reconocer las
posiciones  homólogas de distintos tipos de elementos co­
nodontales de diferentes aparatos expresándolas mediante
una serie de símbolos. Los tipos 1 y 2 están formados por
hasta 6 tipos morfológicos distintos: en el Tipo 1 se de­
signan como P, O1, N, A1, A2 y A3 y en el Tipo 2, como
P1, O2, N, B1, B2 y B3; donde P equivale a plataforma, O
a elemento ozarkodínido, N a elemento neoprioniodón­
tido, A y B equivalen a dos series distintas de transición
simétrica ( KLAPPER & PHILLIP, 1971). Éstas se diferencian
en el tipo de denticulación como en los tres elementos que
componen la serie de transición simétrica (SWEET en
CLARK et al., 1981), siendo en la del Tipo 1 (A1­A3) ele­
mentos de tipo hindeodélido, angulodóntido y otro ele­
mento simétrico, mientras que para la del Tipo 2 (B1­B3),
elementos de tipo ligonodínido y dos lonchodínidos . El
tipo 3 sólo incluyen 5 tipos de elementos distintos (O2, N,
B1, B2, B3), caracterizándose por la ausencia del elemento
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Figura 5.11.­ A) Asociación natural en un plano de estratifi­
cación de materiales del Carbonífero de Bailey Falls (Illinois,
E.E.U.U.) (DUBOIS, 1943); B) Cluster de las capas Granton.
Ambas imágenes tomadas de ALDRIDGE (1987).
P o de plataforma y el Tipo 4 incluyen un elemento pec­
tiniforme escafado de tipo icriodélido y otros dos que son
de tipo coniforme o sus modificaciones  (designados
como I, S, y M) (KLAPPER & PHILLIP ,1971). Mediante
este nuevo enfoque multielemental revisaron la taxono­
mía de los géneros Icriodus, Polygnathus y Ozarkodina,
y gracias a la reconstrucción de los aparatos definieron
cuatro nuevos géneros, Parapolygnathus, Cryptotaxis,
Delotaxis y Pedavis.
SWEET & SCHÖNALUB (1975) y SWEET (en CLARK et
al., 1981, 1988), basándose en los patrones de orientación
de los elementos conodontales observados en diversas
asociaciones naturales, establecieron un modelo estruc­
tural en dos dimensiones del aparato conodontal (Fig.
5.12A). En este modelo los elementos conodontales ocu­
pan una serie de posiciones en función de su morfología
(elementos y posiciones P, M y S), y en él se identifican
y ordenan las formas homólogas de las distintas especies.
MERRIL et al. (1990) determinaron que los elementos
que componen los aparatos conodontales proporcionan
información sobre la jerarquía taxonómica en función
de su categoría (P M, o S) y sobre la capacidad de evo­
lución de los elementos conodontales pertenecientes a
las distintas categorías. Por lo general, los elementos de
la categoría S proporcionan información a nivel de fa­
milia y serían los más conservadores en cuanto a capa­
cidad de evolución; los de la categoría M informan a
nivel genérico, y su capacidad de evolución sería algo
mayor que la de los S; por último, los elementos de la
categoría P, informan a nivel específico y presentan una
capacidad de evolución muy rápida. Debido a esto, mu­
chos autores centran sus investigaciones a nivel especí­
fico, utilizando sólo los elementos que ocupan las
posiciones P, por lo que en ocasiones, obtener informa­
ción taxonómica del resto de elementos que componen
el aparato conodontal resulta complicado.
5.5.­ Terminología y nomenclatura en fun­
ción de la posición del elemento conodontal
dentro del aparato conodontal
Las asociaciones naturales y los clusters no solo fue­
ron fundamentales para la sustitución de la morfotaxo­
nomía por la taxonomía multielemental como base
taxonómica en el grupo fósil de los conodontos sino
también para los estudios paleobiológicos sobre la ar­
quitectura de los aparatos conodontales y la posición de
los elementos discretos dentro de ellos.
Distintos modelos estructurales fueron propuestos,
como los de  pero fue el de SWEET & SCHÖNLAUB
(1975) el que mayor aceptación tuvo por parte de los
investigadores de este grupo fósil. En este modelo des­
cribieron las posiciones de elementos discretos para
aparatos con seis elementos de morfología distinta, de
tal forma que también pudiera aplicarse la terminolo­
gía propuesta por los autores a aparatos compuestos
por un número menor o mayor de tipos morfológicos
de conodontos.
SWEET (en CLARK et al., 1981) propuso además, que
los aparatos conodontales deberían describirse, me­
diante una primera aproximación, como unimembrados
o multimemebrados, en función del número de tipos
morfológicos de elementos discretos que presentasen.
En el caso de ser multimembrados, debería indicarse
mediante un prefijo, la cantidad de elementos morfoló­
gicos distintos presentes, por ejemplo: bimembrados,
trimembrados, hasta septimembrados.
En la Figura 5.12A se encuentra representado en
dos dimensiones, el modelo estructural propuesto por
SWEET y SCHÖNLAUB (1975). Los autores se basan para
su reconstrucción en que los elementos discretos que
constituyen los aparatos conodontales de la mayoría
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Figura 5.12.­ Esquemas de notación y localización de los elementos conodontales en un aparato septimembrado, A) según
SCHÖNLAUB & SWEET (1975) y modificado por SWEET (en CLARK et al., 1981; 1988), B) según PURNELL et al. (2000).
de las especies identificadas en asociaciones naturales
completas, pueden ser divididos en tres categorías
principales designadas con las letras P, M y S. Los ele­
mentos S se ubicarían en la parte anterior del aparato
conodontal (cerca del orificio que se atribuye a la
boca), los elementos M se encontrarían en una posición
intermedia, y los elementos P se ubicarían en su parte
posterior. Para SWEET (1988):
Elementos o posiciones P—deriva del término pec­
tinate (pectinado, con forma de peine). Estas posiciones
suelen estar ocupadas en las asociaciones naturales por
elementos pectiniformes o ramiformes especializados.
Por lo general, los aparatos suelen estar formados por
dos elementos P distintos, que fueron denominados ele­
mentos “Pa” y “Pb”.
Elementos o posiciones M—deriva del término ma­
keliforme (forma de pico). Se encuentran ocupadas por
un par de elementos ramiformes, que pueden ser dolo­
brados arqueados, bipennados o digirados breviformes,
o por elementos coniformes geniculados.
Elementos o posiciones S—pueden estar ocupadas
en principio por cuatro elementos morfológicos distin­
tos, que fueron designados como “Sa”, “Sb”, “Sc” y
“Sd”. Las posiciones “Sa” están ocupadas por elementos
conifomes o ramiformes alados; las “Sb” por elementos
ramiformes digirados o tertiopedados; y las “Sc”, por
elementos ramiformes bipennados o dolobrados. Los
elementos de estas tres posiciones pueden formar series
de transición simétricas. La posición “Sd” no tiene que
estar ocupada necesariamente en todos los aparatos,
pero en los aparatos septimembrados, lo está por ele­
mentos ramiformes cuadrirramados.
SWEET (1988) señaló que las posiciones S podrían
estar ocupadas por más de tres elementos, aunque sólo
proporcionó la terminología para los anteriores, por lo
que sugirió que para describir y posicionar estos nuevos
elementos habría que emplear categorías intermedias
como “Sa­b” o “Sb­c.” Consideró, además, que designar
a las posiciones intermedias en las series de transición
como “Sd”, como muchos autores habían hecho para lo­
calizar aquellos elementos en posiciones intermedias
entre los “elementos Sa” y “Sb”, no sería apropiado. Este
autor considera que los elementos “Sd” tienen una posi­
ción axial ocupada por elementos cuadrirramados por lo
que no debería emplearse en la notación de elementos de
aparatos conodontales de tipo ozarkodínido.
En los aparatos conodontales, muchos de sus com­
ponentes se encuentran situados en parejas dispuestas
simétricamente respecto a un plano de simetría bilateral.
Debido a esto, SWEET (1988) indicó que un aparato sep­
timembrado podría estar constituido por hasta catorce
elementos discretos correspondientes a siete tipos mor­
fológicos distintos, aunque el número de elementos po­
dría reducirse a trece si uno de ellos fuese ramiforme
alado y simétrico en sí mismo.
El descubrimiento de un mayor número de asocia­
ciones naturales ha permitido un mejor conocimiento
multielemental de los aparatos conodontales, tanto de
su orientación, la de los elementos que los componen,
como de la posición que éstos ocupan dentro de los
aparatos. Esto permitió a PURNELL et al. (2000) propo­
ner el concepto de “homología basada en la topología”,
y no en la morfología, como era habitual. Este con­
cepto representa según los autores una hipótesis de si­
militud entre elementos basada en las relaciones
topológicas, que posee información filogenética poten­
cial, entendiendo como topología el número y tipo de
relaciones espaciales relativas entre los elementos del
aparato conodontal. Según este concepto, no hay que
basar las homologías en función de la similitud mor­
fológica, porque como señalan PURNELL et al. (2000)
si tenemos en cuenta el aparato conodontal de taxones
que no pertenezcan al orden Ozarkodinida, las posicio­
nes P no están ocupadas por elementos pectiniformes
de plataforma (común en este grupo), sino por elemen­
tos ramiformes bipennados como es el caso del aparato
conodontal perteneciente al género Kladognathus.
En base a lo anterior, PURNELL et al. (2000) forma­
lizaron el esquema ‘PMS’ de SWEET & SCHÖNLAUB
(1975). Los elementos en posición S se localizarían en
la parte “anterior” (rostralmente) y de forma simétrica
respecto al plano sagital. Los elementos M no ocuparían
en el aparato conodontal una posición intermedia o cen­
tral, sino que se colocarían en la parte rostral (“ante­
rior”), lateral y/o dorsal respecto a los elementos S que
ocuparan la posición más externa. Por último, los ele­
mentos P se localizarían caudalmente (hacia la parte
“posterior”) respecto de los elementos en posición S y
algo más dorsalmente (Figs. 5.12B y 5.13). Al mismo
tiempo, estos autores denotan con un subíndice numé­
rico a los elementos conodontales de las posiciones P y
S para indicar su ubicación concreta dentro de éstas. De
esta forma, los elementos de las posiciones P se nume­
ran desde la parte caudal a rostral, mientras que los ele­
mentos en las posiciones S desde el eje rostrocaudal
hacia la parte externa, excepto el elemento S0 que se lo­
calizaría sobre el plano sagital. La determinación de
cada elemento respecto de su posición es independiente
de su morfología. En taxones donde los elementos que
ocupan las posiciones S3 y S4 son muy similares y es
difícil diferenciarlos a partir de la asociación natural
PURNELL et al. (2000) sugieren emplear la notación S3/4.
Para indicar si son formas dextrales o sinestrales em­
plean superíndices alfabéticos empleando la letra de
cada término. Por ejemplo, un elemento que se localizar
en la posición P, en la ubicación más caudal o “poste­
rior” y fuera dextral se denotaría como P1
d.
PURNELL et al. (2000) también propusieron una termi­
nología para la notación anatómica como de la orientación
de los elementos conodontales que presentan procesos con
dentículos según el esquema ‘PMS’, basada en un mayor
conocimiento de la posición biológica del aparato cono­
dontal y de los elementos dentro de éste (Figs. 5.13 y 5.14).
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Como indican PURNELL et al. (2000), la terminología
Pn­Sn se define para expresar homología en función de
la topología y sólo puede emplearse en aquellos taxones
de los que se posee evidencia topológica directa (i.e. la
obtenida a partir de asociaciones naturales). En aquellos
taxones de los que se desconozca su aparto conodontal
recomiendan seguir empleando el esquema “PMS” de
SWEET & SCHÖNLAUB (1975) y la terminología de SWEET
(en CLARK et al., 1981; 1988), para expresar analogía,
aunque no necesariamente homología. Para no crear
confusión respecto a este tema, los primeros autores su­
gieren entrecomillar las notaciones (por ejemplo, “Pa”,
“Pb”).
La arquitectura del aparato conodontal que se
adopta en esta Tesis Doctoral es la empleada en la re­
visión realizada por PURNELL et al. (2000) con elemen­
tos P, M y S, y para la descripción de estos elementos
se ha empleado la terminología de SWEET (1988) pero
adaptada a la propuesta por PURNELL et al. (2000).
Como se trata de un cambio sustancial en la termino­
logía, especialmente en las descripciones detalladas de
los elementos conodontales, su aplicación puede resul­
tar confusa, de forma que se ha seguido la sugerencia
de PURNELL et al. (2000) y entrecomillar los términos
que se han empleado de forma generalizada en las des­
cripciones hasta la actualidad y presentar una tabla con
los términos equivalentes en función del tipo de ele­
mento, P, M o S, propuestos por PURNELL et al. (2000)
(Fig. 5. 14).
En algunos casos se desconoce la asociación natu­
ral para una especie o género determinado y, por lo
tanto, no se conoce el número de elementos S y/o su
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Figura 5.13.­ A) Orientación biológica de los elementos conodontales en un conodonto ozarkodínido; B) Orientación biológica
y anatómicas, y notación de los elementos conodontales basada en su topología, siendo: 1. Par estereográfico de un aparato co­
nodontal ozarkodínido orientado dorsoventralmente y 2. Figura del aparato ozarkodínido en vista rostrocaudal; C) Comparación
de términos en la notación convencional y en la basada en su orientación biológica para el aparato conodontal de un ozarkodínido
­Gnathodus bilineatus­. Figuras tomadas de PURNELL et al. (2000).
posición en el aparato conodontal [las posiciones P1,
P2, M y S0 pueden inferirse a partir del conocimiento
del aparato de los integrantes de la Familia Ozarkodi­
nida, proporcionado por PURNELL & DONOGHUE,
(1997, 1998)]. En estas situaciones, en la presente
Tesis Doctoral al referir a la posición posiblemente
ocupada por un elemento determinado, se establece su
posición general, y se entrecomilla la notación que ha
sido empleada usualmente para referirse a ese ele­
mento, por ejemplo, un elemento de tipo Sb será refe­
rido como elemento “Sb”, para estar en concordancia
con la terminología propuesta por PURNELL et al. (2000)
de forma que se indica una analogía pero no necesaria­
mente una homología, como indican los autores.
5.6.­ Afinidades zoológicas
El animal “conodonto”
La naturaleza del conodonto o animal “conodonto”,
ha sido históricamente objeto de una gran especulación,
principalmente, debido a la ausencia de partes blandas
conservadas, ya que aunque se realizaron diversos des­
cubrimientos de posibles candidatos, éstos fueron pos­
teriormente reinterpretados. MÜLLER (1981) realizó un
resumen de las afinidades postuladas para el animal por­
tador de los elementos conodontales desde 1856, siendo
interpretados como restos de plantas (algas, plantas vas­
culares), conuláridos, asquelmintos (estructuras copula­
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Figura 5.14.­ Terminología y nomenclatura de los elementos conodontales en función de la topología según PURNELL et al.
(2000).
doras de nemátodos, priapúlidos, dientes de rotífero,
etc.), gnatostomados, rádulas de moluscos, mandíbulas
de anélidos, órganos de artrópodos, lofoforados, que­
tognatos y cordados como agnatos (incluyendo ciclos­
tomados), seláceos, ostracodermos, placodermos y
varias formas de vertebrados primitivos.
En 1943, DU BOIS, encontró asociados elementos co­
nodontales con una película carbonosa en los planos de
estratificación del Carbonífero de E.E.U.U. Esta pelí­
cula podría representar, según él, una porción fosilizada
de la cutícula de una criatura gusaniforme. SCOTT (1969)
también halló asociaciones de conodontos y de una pe­
lícula de color marrón en los planos de estratificación
de las Pizarras Heath del Carbonífero de Montana
(E.E.U.U.) ligados a depósitos asfálticos, que también
interpretó como una impresión del tejido blando de un
conodonto. Años más tarde, ALDRIDGE (1987) descartó
estos descubrimientos debido a que los elementos se dis­
ponían de forma caótica, estaban por lo general rotos, y
no componían aparatos completos, por lo que lo más
probable era que fuesen asociaciones fecales.
MELTON & SCOTT (1973) colaboraron en la publi­
cación de una completa descripción de unos nuevos
fósiles procedentes de la caliza Namuriense del
Miembro Bear Gulch de Montana (E.E.U.U.), a los
que consideraron como el animal “conodonto” (Fig.
5.15). Los especímenes eran alargados, con una aber­
tura anterior y una aleta posterior. En algunos de ellos
los elementos conodontales se encontraban en el in­
testino, mientras que en otros estaban ausentes. Con­
cluyeron que los elementos conodontales formaban
un aparato alimenticio el cual les serviría para filtrar
el fitoplancton y que el animal era un nadador activo.
Como sus relaciones con otros cordados no resulta­
ban claras los asignaron a un nuevo subfilum, el sub­
filum Conodontochordata.
LINDSTRÖM (1974) y CONWAY MORRIS (1976) com­
partían la opinión que, en realidad, estos conodontocor­
dados eran depredadores de conodontos, debido a que
(i) no todos los especímenes descubiertos por MELTON
& SCOTT (1973) presentaban conodontos, (ii) que en al­
gunos aparecían en gran número, mucho mayor del que
se observaba en las asociaciones naturales halladas en
los planos de estratificación (CONWAY MORRIS, 1985) y
que, además, (iii) estaban presentes en el intestino.
Aunque LINDSTRÖM (1974) no consideró los cono­
dontocordados como conodontos, utilizó la información
paleobiológica y paleoecológica obtenida a partir de ellos
para interpretar el hipotético animal “conodonto” (Fig.
5.16). Según sus observaciones el animal tendría forma
de barril en lugar de ser alargado, siendo la función de su
aparato conodontal la de una estructura de soporte de un
lofóforo tentaculado. Señaló también, que las superficies
denticuladas se dispondrían apuntando hacia arriba, por
lo que actuarían como una protección pasiva.
El problema surgió por la falta de evidencia de partes
blandas, pero CONWAY MORRIS, (1976) apoyó el modelo de
LINDSTRÖM basándose en un espécimen del Cámbrico
Medio de Burgess Shale en la Columbia Británica (Ca­
nadá), que consideró como un posible conodonto y al que
clasificó como Odontogriphus omalus CONWAY MORRIS
(Fig. 5.17). Se trataba de un animal de cuerpo blando que
estaba comprimido dorsoventralmente y que presentaba un
tronco con anillos. Conservaba, además, la evidencia de al
menos 20 estructuras de tipo dental dispuestas en un doble
lazo en la parte ventral de la cabeza, rodeando la boca.
CONWAY MORRIS (1976) observó que estas estructuras se
asemejaban en forma y tamaño a algunos conodontos sim­
ples del Cámbrico y los interpretó como soportes internos
para los tentáculos de un aparato de alimentación de tipo
lofoforado, pero debido a que sólo quedaron los moldes
externos no se pudieron realizar comparaciones en cuanto
a composición e histología con otros organismos y por lo
tanto, su estudio no resultó concluyente.
La búsqueda del animal “conodonto” continuó hasta
que el paleontólogo Evan Clarkson reexaminando las co­
lecciones de las capas Granton del Misisípico de Edim­
burgo depositadas en el Servicio Geológico Británico,
encontró entre el material un molde y un contramolde de
un organismo pequeño, anguiliforme y que presentaba
elementos conodontales en la región de la cabeza. La des­
cripción completa de este ejemplar fue publicada por
BRIGGS et al. (1983), quienes concluyeron que se trataba,
sin lugar a dudas, del animal portador de los conodontos
(Fig. 5.18) y lo asignaron a la especie Clydagnathus? cf.
cavusformis [=Clydagnathus windsorensis (GLOBENSKY,
1967) según PURNELL (1992)]. Estos autores, reconocie­
ron similitudes con dos posibles grupos, los quetognatos
y los cordados, pero debido a la falta de más especímenes
con evidencias de partes blandas, prefirieron asignar al
conodonto a un filum separado, el Filum Conodonta.
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Figura 5.15.­ Conodontochordata. Fósil descubierto por MELTON (1971, 1972) procedente del Miembro Bear Gulch de Montana.
Tomada de ALDRIDGE (1987).
Con el tiempo, las capas Granton de Edimburgo han
proporcionado hasta diez especímenes, que han permi­
tido una descripción más completa y detallada del animal
(ALDRIDGE et al., 1986; 1993). El aparato conodontal
está presente en ocho de los diez especímenes, y todos
menos dos de ellos (que representan un taxón diferente),
pueden asignarse al género Clydagnathus en función de
los elementos conodontales aunque, como señala AL­
DRIDGE et al. (1993), la determinación de la especie re­
sulta más complicada y se mantiene abierta.
Los conodontos son pequeños, comprimidos lateral­
mente, anguiliformes, y eran depredadores activos (Fig.
5.18). Su longitud oscila entre los 21 mm del espécimen
más pequeño (espécimen nº 8) y los posibles 55 mm del
espécimen más largo aunque incompleto (espécimen nº
7) (ambos descritos en ALDRIDGE et al., 1993). El único
espécimen que conserva su longitud completa mide 40,5
mm de largo y es el espécimen nº 1, descrito por BRIGGS
et al. (1983). La región de la cabeza es pequeña y repre­
senta, medida hasta el último elemento conodontal, un
7 % a 7,5% de la longitud total del animal. En su parte
anterior presentan dos estructuras lobuladas, dispuestas
simétricamente respecto al eje axial del tronco e inter­
pretadas como cartílagos escleróticos que rodearían a
unos ojos grandes que les proporcionarían una visión la­
teral (BRIGGS et al. 1983; ALDRIDGE et al., 1986; 1993;
GABBOT et al., 1995; PURNELL, 1995a).
En un espécimen, detrás de estos anillos escleróticos,
se observan dos manchas oscuras, pequeñas, subcircula­
res y pareadas (BRIGGS et al., 1983) que representarían
posibles cápsulas óticas. En este mismo ejemplar también
se observan trazas de posibles estructuras branquiales.
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Figura 5.17.­ A) Aparato alimenticio de Odontogriphus omalus CONWAY MORRIS observado en el molde. B) Reconstrucción de 
Odontogriphus omalus CONWAY MORRIS. Tomada de CONWAY MORRIS (1976).
Figura 5.16.­ Hipotético animal “conodonto” según LINDSTRÖM (1974). A) Reconstrucción de un miembro de la Superfamilia
Polygnathacea. B) Prioniodontus. C) Polygnathus. b. boca; ram: elemento ramiforme, oi: elemento oistodiforme; ambal: ele­
mento ambalodiforme; amorph: elemento amorphognatiforme; hind: elemento hindeodelliforme; neopr: elemento neoprionio­
diforme; oz: elemento ozarkodiniforme; platf: plataforma.
En posición ventral e inmediatamente posterior a los
ojos se encuentra el aparato conodontal, que es de tipo
ozarkodínido en la mayoría de los ejemplares y a partir
del cual se ha podido determinar la arquitectura de este
tipo de aparato.
En cuanto al tronco, la mayoría de los especímenes
preservan algún tipo de evidencia de un par de líneas
axiales, que fueron interpretadas como los márgenes de
una notocorda (BRIGGS et al., 1983; ALDRIDGE et al.,
1986, 1993) también sugerido por CONWAY MORRIS,
1989). Ésta se extiende anteriormente, hasta la posición
de los últimos elementos conodontales, no alcanzando
el extremo anterior de la cabeza; mientras que posterior­
mente, alcanza el final de la cola (BRIGGS et al., 1983;
ALDRIDGE et al., 1986).
En dos ejemplares, la parte anterior de una de las lí­
neas axiales que delimitan la notocorda se encuentra en­
grosada y dividida medialmente por una traza oscura.
ALDRIDGE et al. (1986) sugirió que podría representar el
cordón nervioso dorsal, posibilidad también sugerida
por CONWAY MORRIS (1989).
Todos los conodontos obtenidos en las capas Gran­
ton tienen un tronco compuesto por segmentos con
forma de “V”, que se abren posteriormente represen­
tando las marcas dejadas por los miómeros (segmentos
musculares). En algunos ejemplares han quedado pre­
servadas trazas de las fibras musculares originales den­
tro de los miómeros.
En dos especímenes se ha conservado la cola, en la
que se observa una aleta caudal constituida por radios,
la cual puede ser simétrica o estar ligeramente más ex­
pandida ventralmente.
La información obtenida de los nuevos ejemplares
de conodontos en las capas Granton, llevó a ALDRIDGE
et al. (1986) a excluir su posible afinidad con los que­
tognatos y a aceptar la línea que señalaba la afinidad de
estos animales con los cordados, en concreto con un
grupo de agnatos (ALDRIDGE & BRIGGS, 1986; ALDRIDGE
et al., 1986). SANSOM et al. (1992) apoyaron el modelo
cordado, a partir de la realización de estudios histológi­
cos en elementos conodontales. En estas investigaciones
se señalaba la presencia de un cierto número de tipos de
tejidos característicos del esqueleto fosfático de los ver­
tebrados, como son el hueso celular, el cartílago globu­
lar calcificado, dos tejidos homólogos al esmalte
hipermineralizado (SANSOM et al., 1992), así como di­
versos tipos de dentina (SANSOM et al., 1994).
Además de los ejemplares de las capas Granton, de
los que se han realizado diversas reconstrucciones (Fig.
5.19), se han hallado otros ejemplares con impresiones
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Figura 5.18.­ A) Foto de Clydagnathus? cf. cavusformis; B) Esquema del cuerpo entero y detalle de la región cefálica y aleta
caudal de un conodonto (BRIGGS et al. 1983).
mineralizadas del tejido blando en otras partes del mundo,
como por ejemplo, el ejemplar del Silúrico de Wisconsin,
E.E.U.U. (MIKULLIC et al., 1985; SMITH et al., 1987) y el
ejemplar de gran tamaño del Ordovícico de Sudáfrica
(GABBOTT et al., 1995). En esta última localidad también
se han recuperado hasta 40 aparatos conodontales, algu­
nos de ellos con estructuras lobuladas asociadas. En el
ejemplar de Sudáfrica se preserva su parte anterior, que
es de gran tamaño, y presenta unos “parches” fibrosos en
la misma posición en la que se localizan las improntas in­
terpretadas como cartílagos escleróticos en los ejemplares
de Escocia. Estos “parches” fueron interpretados como
las impresiones dejadas por una musculatura ocular ex­
trínseca (GABBOTT et al., 1995.
Función del aparato conodontal y su relación con el
modo de vida
En la actualidad, el debate gira en torno a su posible
afinidad con los vertebrados dado que existen pocas dudas
sobre la afinidad de los conodontos con los cordados. AL­
DRIDGE et al. (1993) propusieron esta afinidad, y estudios
histológicos realizados por SANSOM et al. (1992, 1994),
como el descubrimiento de nuevos ejemplares (MIKULLIC
et al., 1985, SMITH et al., 1987, GABBOTT et al., 1995),
apoyaron esta hipótesis. En esta misma dirección señalan
los trabajos de PURNELL (1995b), DONOGHUE & PURNELL
(1999), GOUDEMAND et al. (2010) y JONES et al. (2012) en
los que investigan el posible modo de alimentación de los
conodontos a través de las reconstrucciones de determi­
nados aparatos conodontales complejos y la mecánica de
movimiento de sus componentes. Este hecho es impor­
tante porque como señala PURNELL (1995b) tradicional­
mente se han postulado dos hipótesis sobre el modo de
alimentación de los primeros vertebrados: 
­ los agnatos primitivos eran organismos micrófa­
gos, filtradores­succionadores basándose en Amphioxus,
las lampreas en estado larvario y en los caracteres mor­
fológicos observados en los agnatos fósiles (MALLATT,
1984; ROMER, 1970).
­ la hipótesis contraria implica que muchas de las ca­
racterísticas que definen a los vertebrados, como la exis­
tencia de órganos sensoriales pareados y las adaptaciones
de su esqueleto para una vida activa, no podrían haberse
desarrollado si los vertebrados primitivos no hubieran sido
depredadores (JOLLIE, 1982; GANS & NORTHCUTT, 1983).
PURNELL (1995b) centró su trabajo en el reconoci­
miento de evidencias de actividad funcional en los ele­
mentos conodontales, es decir, en la búsqueda de facetas
de microdesgastes similares a las observadas en mamí­
feros (Fig. 5.20A). Según el autor, permitirían averiguar
el modo y tipo de alimentación en organismos fósiles.
Estas facetas se localizan en puntos específicos de las
superficies funcionales de los elementos conodontales
que, por lo general, son las oclusales, que las diferencian
de los desgastes producidos por procesos de alteración
tafonómica como, por ejemplo, la abrasión.
Basándose en los trabajos sobre mamíferos de GOR­
DON (1982), MAAS (1991, 1994) y TEAFORD (1988),
PURNELL (1995b) indica que los microdesgastes en los
dientes de los mamíferos eran de tres tipos y correspon­
dían a: (i) un pulido fino, (ii) estriaciones o arañazos y
(iii) “horadado”. Este último autor fue capaz de recono­
cer facetas de microdesgaste similares en los elementos
conodontales e inferir la actividad funcional relacionada
con éstas. En ejemplares de elementos P1 de Gnathodus
bilineatus observó zonas pulidas en los dentículos de la
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Figura 5.19.­ Diversas reconstrucciones
del animal conodonto. Todos de aproxi­
madamente 4 cm de longitud. A) Según
ALDRIDGE & PURNELL (1996); B) DIS­
COVER (1996) 17(45); C) Según PUR­
NELL et al. (1995); D) Según PURNELL
(1995a); E) Según ALDRIDGE et al.
(1993). Tomada de PURNELL (1996).
lámina libre, donde se había perdido la microestructura
original, lo que según este autor indicaría que esta parte
del elemento, o no estaba en contacto con el alimento,
o que este último no contenía partículas abrasivas (Fig.
7.2A­1). En la plataforma de elementos P1 de Idiogna­
thodus reconoció zonas “horadadas” (Fig. 5.20A­2) im­
plicando que los alimentos habrían sido aplastados entre
dos elementos conodontales en oposición, pero que la
falta de estriaciones asociadas indicaría que el alimento
no fue molido. Por último, en Ozarkodina confluens y
en Drepanoistodus (Figs. 5.20A­3 y 5.20A­4), recono­
ció una estriación paralela relacionada con la realización
de un movimiento de tipo cizalla y con la ingesta de par­
tículas abrasivas. En este último caso, PURNELL (1995b)
consideró que para no poseer mandíbulas los conodon­
tos presentaban un control muy preciso de las piezas de
su aparato alimenticio y un contacto elemento conodon­
tal­elemento conodontal muy efectivo basándose en el
grado de paralelismo de las estriaciones que, según GOR­
DON (1988), sería indicativo de la precisión de la oclusión.
El análisis de estas facetas de microdesgaste indica­
ría para PURNELL (1995b), que los elementos conodon­
tales podrían haber actuado como dientes e implicaría
un modo alimenticio macrófago para los conodontos.
Además, la presencia de órganos visuales pareados y su
posible eficiente locomoción de tipo anguiliforme (AL­
DRIDGE et al. 1993; ALDRIDGE & BRIGGS, 1986) apoyaría
la hipótesis, según PURNELL (1995b), de que los prime­
ros vertebrados eran depredadores activos y que su ori­
gen estaría relacionado con un cambio ecológico, por el
paso de una alimentación basada en la filtración o de
tipo suspensívoro a una de tipo predatorio.
DONOGHUE & PURNELL (1999) analizaron pares de
elementos P1 de asociaciones naturales, en lugar de em­
plear elementos P1 discretos y sueltos.  Estos elementos
al provenir de asociaciones naturales implicaban que de
hecho formaban parte del aparato conodontal del mismo
conodonto y que, por tanto, se habrían encontrado uno
opuesto al otro y realizando una actividad funcional
conjunta en vida (Fig. 5.20B).
En función de la arquitectura del aparato conodon­
tal de Idiognathodus, el elemento sinestral se sitúa li­
geramente “posterior“ (caudal) respecto del elemento
dextral, de forma que la lámina libre y la plataforma,
del elemento sinestral se encuentra por detrás de la lá­
mina libre del elemento dextral la primera, y la plata­
forma ligeramente más caudal respecto de la
plataforma del elemento dextral (PURNELL, 1995b,
PURNELL & DONOGHUE, 1997, 1998) (Fig. 5.21A). El
punto de articulación entre ambos elementos se loca­
lizaría en la parte ventral de la plataforma, donde la lá­
mina libre se une con la plataforma (Fig. 5.21A). En
esta zona de la plataforma de Idiognathodus la orna­
mentación de crestas y surcos permite un buen encaje
de los elementos y  una articulación muy precisa de la
plataforma de ambos elementos (Fig. 5.20B) (DONOG­
HUE & PURNELL, 1999).
DONOGHUE & PURNELL (1999) reconocieron dos
tipos de facetas de microdesgaste en las superficies
oclusivas de los elementos P1 de Idiognathodus. Las
crestas y nódulos de la parte ventral de la plataforma,
así como los dentículos de la lámina libre, se encontra­
ban horadadas o astilladas (Fig. 5.21B), posiblemente
producido por la compresión del alimento entre dos ele­
mentos conodontales (GORDON, 1982; MAAS, 1994). En
cambio, la parte “anterior” de la lámina libre del ele­
mento sinestral como la parte “posterior” de la misma
en el elemento dextral, los dentículos estaban pulidos,
habiendo perdido la microestructura original. Esta faceta
podría haberse  producido por el contacto elemento co­
nodontal­elemento conodontal y desgaste en ausencia
de alimentos (TEAFORD, 1988) o por un alimento sin par­
tículas abrasivas (REINSBERGER, 1978) (Figs. 5.20B,
5.21A). DONOGHUE & PURNELL (1999) al no observar
arañazos o estriaciones en las plataformas relacionados
con un movimiento en cizalla (GORDON, 1982) resalta­
ron que el movimiento de los pares de elementos P1 se
vería restringido a un único plano transversal.
El desarrollo y distribución facetas de microdesgaste
concuerdan con la reconstrucción de la arquitectura del
aparato conodontal de Idiognathodus y el posible tipo
de oclusión propuestos por estos mismos autores en tra­
bajos previos (PURNELL & DONOGHUE, 1997, 1998).
Según DONOGHUE & PURNELL (1999) el movimiento
entre pares opuestos de elementos P1 en Idiognathodus
se correspondería con una oclusión bilateral restringida
al plano transversal producida por una cierta rotación
(Fig. 5.21A). Estos autores coincidieron con WEDDIGE
(1990) en que para la oclusión era necesaria una cierta
rotación de un elemento respecto de otro, lo que WED­
DIGE (1990) denominó un movimiento en “balancín”
(Fig. 5.21B) pero, los autores anteriores discrepaban con
WEDDIGE (1990) en el grado de separación entre las su­
perficies ventrales de las plataformas, de mucho mayor
recorrido para WEDDIGE (1990).
Según DONOGHUE & PURNELL (1999) el ciclo de oclu­
sión de los elementos P1 de Idiognathodus comenzaría
con un golpe de potencia ventral a dorsal, con las crestas
y surcos de la parte ventral de las plataformas encajando,
de forma que los surcos concentrarían las partículas y las
crestas las comprimirían (Figs. 5.21A­1, 5.21A­2). Las
crestas y los surcos evitarían así que durante la compre­
sión los alimentos se trasladasen dorsalmente.
En los elementos P1 de Idiognathodus no se observan
facetas de desgaste en la zona dorsal de la plataformas
(Fig. 5.20B). Debido a que tienen una morfología con­
vexa en vista “lateral” no toda la superficie oclusal de los
elementos podía encontrarse en contacto al mismo tiempo
(DONOGHUE & PURNELL, 1999) y aunque la rotación per­
mitiese un movimiento de tipo balancín, la convexidad
del elemento, así como el encaje tan justo de la ornamen­
tación en la zona ventral de la plataforma, no permitían
un gran recorrido de este movimiento por lo que la oclu­
sión en esta zona sería parcial (Figs. 5.21A­3).
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Figura 5.20.­ Facetas de microdesgaste en elementos conodontales. A) Tomada de PURNELL (1995b): 1. Elemento P1 de Gna­
thodus bilineatus en el que la microtextura fibrosa radial original se preserva en la superficie rostral de la lámina libre (figura
de la izquierda), mientras que en su superficie caudal, que es la que se encuentra en contacto con la superficie rostral de la
lámina libre del otro elemento P1 del par, se encuentra desgastada (figura de la derecha); 2. Elemento P1 de Idiognathodus
cuyas crestas se encuentran pulidas y aplanadas, observándose facetas de microdesgaste triangulares y con una superficie “ho­
radada”; 3. Elemento P1 de Ozarkodina confluens que presenta una faceta de microdesgaste bien definida que trunca la micro­
textura fibrosa original producida en la zona de contacto con el otro elemento P1 del par; 4. Elemento de Drepanoistodus en el
que se observan varios arañazos paralelos y transversales al elemento. B) Tomada de DONOGHUE & PURNELL (1999): facetas de
microdesgaste en elementos P1 de Idiognathodus; las áreas de desgaste se encuentran delimitadas con líneas rosas; otras posibles
áreas de desgaste están marcadas en líneas amarillas.
A medida que el movimiento de balanceo avanzase
dorsalmente las crestas y surcos encajados en la zona
ventral se soltarían y al mismo tiempo, las láminas libres
se separararían (Figs. 5.21A­2, 5.21A­3). La oclusión
dorsal a ventral produciría el movimiento contrario.
En función de lo anterior, DONOGHUE & PURNELL
(1999) asemejaron el ciclo de oclusión de los elementos
P1 de Idiognathodus al de los mamíferos. De esta forma,
las crestas y surcos en la plataforma de estos elementos
conodontales cumplirían una función similar a las de las
crestas de los molares de los mamíferos; reducir la su­
perficie de contacto diente­alimento­diente, concen­
trando la fuerza aplicada en un área más reducida y, por
lo tanto, incrementando la eficiencia del procesamiento
del alimento y su partición en trozos más pequeños.
JONES et al. (2012) realizaron otro estudio sobre el
tipo de movimiento oclusivo de los elementos conodon­
tales  P1 de Wurmiella excavata, del Silúrico de Canadá.
Para ello emplearon ocho pares de elementos P1, de tipo
pectiniforme angulado y mediante la microtomografía
de rayos X, empleando el sincrotrón, obtuvieron modelos
en tres dimensiones sobre los que analizaron los micro­
desgastes de su ornamentación. A partir de ellos valora­
ron dos hipótesis de carga empleando una técnica de
simulación utilizada en ingeniería denominada Análisis
de Elementos Finitos (“Finite­Element Analysis”). Ob­
servaron que la cúspide y los dentículos presentan una
ornamentación en estrías radiales que, en la superficie
oclusal de éstos, se encontraba desgastada y pulida desde
sus ápices, disminuyendo y desapareciendo hacia la zona
media de la cúspide y dentículos. Este tipo de desgaste,
como señalan los autores es típico del contacto elemento
conodontal­elemento conodontal. Además, el ligero des­
gaste en las superficies no oclusales indicaría para JONES
et al. (2012) que se habrían separado en algún momento
del ciclo oclusal, permitiendo que las partículas de co­
mida se movieran entre los elementos. La presencia de
microdesgastes en las dentículos de ambos procesos
(tanto “anterior”/ventral como “posterior”/dorsal) impli­
caría un cierto componente rotacional en el movimiento.
Los márgenes dorsales de la cúspide y dentículos más
afilados indicarían que la dirección de rotación del pri­
mer golpe de potencia (“power stroke”) sería de tipo dor­
sal y los análisis de Elementos Finitos confirmaron que
la morfología de la cúspide soportaría mejor el estrés de
este contacto si se dirige dorsalmente. Los autores sugie­
ren que los elementos ocluirían inicialmente con el eje
longitudinal del proceso dorsal de forma vertical y para­
lela (Fig. 5.21C­1), seguido de una rotación que separaría
los procesos dorsales y los desplazaría hacia arriba y
hacia afuera, lo que pondría en contacto los procesos
ventrales y sus dentículos (Fig. 7.3C­2). El ciclo oclusal
finalizaría con la separación del par de elementos cono­
dontales (Fig. 5.21C­3). JONES et al. (2012) proponen
que el golpe de potencia del ciclo oclusivo en W. exca­
vata sería dorsal a ventral, al contrario del que DONOG­
HUE & PURNELL (1999) determinaron para los elementos
P1 de tipo pectiniforme carminiescafado de Idiognatho­
dus, que sería ventral a dorsal.
El movimiento de los elementos S sería más com­
plejo. GOUDEMAND et al. (2010) reconstruyeron el apa­
rato conodontal de Novispathodus (conodonto del
Triásico pertenciente al orden Ozarkodinida) e interpre­
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Figura 5.21.­ Modelos de ciclos de oclusión entre pares de elementos conodontales de tipo P1 y P2. A) Modelo de DONOGHUE
& PURNELL (1999) para Idiognathodus: 1. Láminas libres ventrales parcialmente ocluidas; 2. Parte ventral de las plataformas
ocluida con las crestas y surcos de esta zona encajando entre ellas; 3. Parte dorsal de las plataformas ocluida. B) Modelo de
WEDDIGE (1990), movimiento en “balancín” de elementos P1 y P2. C) Modelo de JONES et al. (2012) para Wurmiella excavata;
elemento dextral en gris claro y elemento sinestral en gris oscuro. Las flechas indicarían el movimiento.
taron el posible movimiento de sus distintos elementos.
Emplearon la microtomografía de rayos X para el aná­
lisis geométrico del cluster de elementos S, realizándola
con ayuda del sincrotrón para obtener la mayor resolu­
ción posible (Fig. 5.22A). Analizaron los márgenes ba­
sales de los elementos S, su orientación y posición, y las
posibles interacciones entre ellos, y observaron que la
morfología del margen basal y la posición del elemento
S2 estaban estrechamente relacionadas con las de los
elementos S3/4. El movimiento del complejo S2­4, ha­
bría implicado un movimiento pivotante de apertura/cie­
rre sobre un eje paralelo al proceso “posterior” de los
elementos S3/4. Para que el “efecto de atrape” de los ele­
mentos S fuera eficiente, los ápices de las cúspides de­
berían dirigirse subrostralmente, hacia la presa, cuando
el aparato se encontrara en posición “abierta” (en pro­
tracción). Todo esto también indicaría, según GOUDE­
MAND et al. (2010) que el movimiento de rotación del
elemento S2 estaría compuesto por dos movimientos pi­
votantes alrededor de dos ejes prácticamente perpendi­
culares, lo que sería compatible con la forma de ángulo
recto de sus procesos. La curvatura de la cúspide y den­
tículos del elemento S0, sugiere que su movimiento ha­
bría implicado tanto una rotación desde un punto situado
hacia la parte “posterior” del proceso “posterior” como
una traslación “antero­posterior” del elemento con tra­
yectoria arqueada. El elemento S1 podría haberse mo­
vido mediante una traslación “antero­posterior” también
de tipo arqueado junto con un movimiento pivotante de
apertura/cierre alrededor de su eje principal. Como su
perfil encaja con el del elemento S0, se interpretó que
probablemente crecieron y funcionaron conjuntamente.
Si todos los elementos se reconstruyen según estas po­
siciones, similares a las del cluster más completo estu­
diado por estos autores, presentarían entonces una
disposición muy compacta, con los ápices de los dentí­
culos próximos al plano medio del aparato (representado
por el eje definido por la longitud del elemento S0) y
sus márgenes “basales” subparalelos en vista “lateral”.
Ésta disposición equivaldría al cierre máximo del con­
junto de elementos S, que dentro del aparato conodontal
tendrían la función de atrapar a la presa, y que se dife­
rencia de la posición de “descanso” en la que se encon­
trarían las reconstrucciones de aparatos conodontales de
PURNELL & DONOGHUE (1997, 1998).
Para que estos movimientos fueran posibles, GOU­
DEMAND et al. (2010) propusieron que Novispathodus
presentaría un sistema tipo polea con músculos retrac­
tores y protractores. Estos músculos habrían rotado los
elementos sobre un elemento cilíndrico o probablemente
con forma de “U” que los soportase, localizado en la
parte media y ventral del aparato, y que, aunque desco­
nocida, su composición podría ser cartilaginosa. Según
su “hipótesis de la polea” para el movimiento de los ele­
mentos S solo serían necesarios tres pares de músculos
antagónicos, insertados respectivamente, en los elemen­
tos S0­1, S2 y S3/4, para controlar el movimiento de estos
elementos (Fig. 5.22A). Esta hipótesis también serviría
para explicar el movimiento de los elementos M dis­
puestos de manera tal, que apuntan hacia la parte “ante­
rior” e “interna”. El movimiento del elemento S0 habría
implicado una traslación rostro­ventral, seguida de una
rotación, sugerida por su margen “basal” arqueado, el
cual se deslizaría sobre el cartílago ventral cuando es­
tuviera en activo y el movimiento contrario al cerrarse
el aparato. Según los autores, la rotación inicial del S0
sería compatible con el cierre del los elementos M, y
consideraron que este movimiento convergente de
ambos elementos, con forma de “Y” en vista “oral”,
sería un mecanismo muy efectivo a la hora de atrapar y
tirar de la presa. Por tanto, el consiguiente movimiento
dorso­caudal de retracción de los elementos S0 y S1 ha­
bría desgarrado los tejidos de la presa y los habría acer­
cado a los elementos P. El cierre del resto de elementos
habría seguido canalizando el alimento hacia la faringe.
GOUDEMAND et al. (2010) señalan que la arquitectura
de los aparatos de Idiognathodus reconstruidos por PUR­
NELL & DONOGHUE (1997, 1998) implicaría que sus
componentes tendrían un movimiento muy similar a los
de los elementos de Novispathodus (Fig. 5.22B). Fun­
damentalmente, estos autores consideran que el funcio­
namiento del aparato conodontal de Novispathodus sería
similar al de las láminas linguales de las lampreas, y lo
comparan especialmente con el de Geotria australis. En
situación de protracción, el par de láminas longitudina­
les pueden abrirse y cerrarse independientemente y así
agarrar a la presa (Fig. 5.22C). Durante la retracción, la
lámina lingual transversa y el diente supraoral se enca­
jan cortando los tejidos, mientras que las láminas lon­
gitudinales acercan el alimento hacia la faringe
(HILLIARD et al., 1985). Además, la estructura cartilagi­
nosa en posición ventral, que estaría involucrada en el
movimiento de los elementos conodontales, podría ser
homóloga al cartílago apicalis de las lampreas. Por otra
parte, no consideran que los elementos S estuvieran dis­
puestos sobre placas dentales (al contrario que PURNELL
& DONOGHUE, 1997) , ya que la disposición y movi­
miento de los elementos S2 restringirían la localización
de este cartílago ventral y el espacio resultante contra­
dice la presencia de estas placas. Sugieren que si estas
placas dentales llegaran a estar presentes se localizarían
en los procesos “posteriores” de los elementos S3/4,
siendo análogas al cartílago apicalis lateralis de las
lampreas, y que unos músculos presentes entre los ló­
bulos apicales y el apicalis serían los responsables de
los movimientos de apertura y cierre de estos elementos
(análogos a las láminas longitudinales linguales) en la
protracción.
La controversia actual: su posible afinidad con los
vertebrados
Posterior a la publicación de gran parte de los traba­
jos antes mencionados, la controversia sobre la posible
afinidad de los conodontos con los vertebrados conti­
núa. PRIDMORE et al. (1997), TURNER et al. (2010) y
BLIECK et al. (2010), concluyen que con la información
actual los conodontos no se encontrarían dentro de los
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Craniata. PRIDMORE et al. (1997) presentan diferentes
argumentos para no considerar a los conodontos como
vertebrados relacionados con (a) los tejidos mineraliza­
dos y con la anatomía de los tejidos blandos: (b) la mus­
culatura del tronco, (c) las estructuras pareadas en la
cabeza y, (d) la falta de preservación de otros cartílagos
de la cabeza.
(a) Tejidos mineralizados
SANSOM et al. (1992) consideraron que el tejido
lamelar (hialino) de los elementos conodontales sería
homólogo al esmalte, la materia blanca o tejido ál­
bido, al hueso, y el cuerpo basal al cartílago calcifi­
cado y SANSOM et al. (1994) compararon tejidos de
los cuerpos basales con dos tipos de dentina. Como
señalan PRIDMORE et al. (1997) y, posteriormente,
TURNER et al. (2010) y BLIECK et al. (2010), el análisis
de las cúspides de elementos conodontales [realizado
por KEMP & NICOLL (1996)], resaltaba que el material
hialino presentaba una reacción histoquímica al colá­
geno el cual no se encuentra en el esmalte de los ver­
tebrados y, por el contrario, la materia blanca no
reaccionaba para el colágeno, que es un elemento
constitutivo del hueso en los vertebrados. DONOGHUE
(1998) expone diversos argumentos en contra de los
estudios de KEMP & NICOLL (1993, 1995a, b, 1996).
Señala que cualquier intento de repetir los resultados
obtenidos mediante los análisis hechos por estos au­
tores en distintos estudios han sido infructuosos tanto
en material moderno como en fósiles de vertebrados.
Además, el autor indica que aunque tejidos como el
colágeno pueden preservarse morfológicamente con
gran detalle, su preservación bioquímica es improba­
ble como demostró TOWE (1980). Como menciona
DONOGHUE (1998), BADA (1991) también sugirió que
la estabilidad química del colágeno es muy baja, por
lo que puede preservarse intacto apenas unos millones
de años. En un trabajo posterior de KEMP (2002a) en
el que realiza nuevamente los estudios histoquímicos
con Rojo Pricosirio y de aminoácidos sobre conodon­
tos, menciona que el protocolo debe seguirse estric­
tamente para que se puedan obtener resultados.
Nuevamente, el tejido hialino se tiñe para Rojo Pri­
cosirio pero el tejido álbido no, indicando la posible
presencia de colágeno en el primer tejido (que no se
encuentra en el esmalte) y no el segundo (que sí se
encuentra en hueso, dentina, enameloide y cartílago).
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Figura 5.22.­ Posiciones relativas y movimientos propuestos por GOUDEMAND et al. (2010) para (A) Novispathodus y (B) Idiog­
nathodus (basado este último en la reconstrucciones de PURNELL & DONOGHUE, 1997, 1998). Según GOUDEMAND et al. (2010):
(i) codificación de los colores: elementos P en beige, elemento S0 en naranja; elementos S1­2 en marrón; elementos S3/4 en
amarillo y elementos M en verde; círculos azules, cartílago hipotético; (ii) figuras A(a y c) y B(a y b), vistas rostral y sinestral
de los elementos del aparato en protracción (abierto); figuras A(c y d), los elementos S3 y S4 de Novispathodus podrían haberse
cerrado independientemente en la posición de protracción y realizar el movimiento de agarre antes de que los elementos S0 y
M cortaran los tejidos de la presa, (iii) figuras A(b y e) y B(a y c) posición de agarre o atrape; (iv) figuras Af y Bd, posición in­
termedia; figuras Ag y Be, aparato en posición de retracción; (v) figura Bf reconstrucción original de Idiognathodus en la
posición de “descanso” (comparar con Bd) redibujado por GOUDEMAND et al. (2010) de PURNELL & DONOGHUE (1997); (vi) en
las figuras A y B sólo se encuentra representada la mitad dextral del aparato en vista “lateral”, y los elementos P sólo se encuen­
tran representados en las figuras Ag y Bf. (C) Lamprea Geotria australis; izquierda: diente supraoral (verde) y láminas linguales
(naranja: lámina transversa, amarillo: lámina longitudinal); derecha: secciones sagitales de la cabeza de la lamprea en posición
de protracción (medio) y retracción (extremo derecho); en rojo: músculos, celeste: cartílagos; redibujado por GOUDEMAND et
al. (2010) de HILLIARD et al. (1985).
DONOGHUE (1998) estudió los diferentes tejidos
mineralizados duros que componen tanto la corona
y el cuerpo basal, analizando sus microestructuras.
Basándose en este análisis detallado, apoyó la hi­
pótesis defendida por diversos autores (DZIK, 1986;
BURNETT & HALL, 1992; SANSOM et al., 1992) de
que el tejido lamelar hialino que constituye gran
parte de la corona es homólogo al esmalte de los
dientes de los vertebrados. Respecto a la materia
blanca, el autor consideró que por la estructura in­
terna de este tejido podría ser un tejido tipo dentina,
tal vez similar a la estructura desorganizada de la
mesodentina. Como indica DONOGHUE (1998), la
mesodentina es, según ØRVIG (1967), la dentina
más primitiva dentro del linaje evolutivo de las
mismas en los dientes de los vertebrados primiti­
vos. DONOGHUE (1998) rechaza la propuesta de
SANSOM et al. (1992, 1994), SANSOM (1996) y
SMITH et al. (1996) por la que la materia blanca sea
homóloga al hueso. En cuanto al cuerpo basal, el
autor coincide con DZIK (1986), SANSOM et al.
(1994) y SANSOM (1996) en que su tejido podría ser
homólogo a la dentina, basándose no sólo en su es­
tructura sino también en el descubrimiento por
parte de SANSOM et al. (1994) de mesodentina en
el taxón Neocoleodus. Los cuerpos basales de los
elementos conodontales pueden presentar diversas
estructuras. La estructura esferoidal o botroidal, in­
terpretada como cartílago globular calcificado por
SANSOM et al. (1992), fue considerada por DONOG­
HUE (1998) similar a la dentina con forma de cal­
coesferitas. Puede presentar también, una
estructura lamelar sin túbulos similar a la dentina
lamela atubular. Estas dos estructuras, como señala
DONOGHUE (1998) pueden desarrollarse al mismo
tiempo en una misma dentina, como se observa en
algunos conodontos.
(b) Anatomía de los tejidos blandos: Musculatura
del tronco
PRIDMORE et al. (1997) indicaron que la forma
en “V” de los miómeros no se da en el estado adulto
de vertebrados vivos. Aunque admitieron que esta
forma también puede deberse a dislocaciones post­
mortem debidas a la descomposición, consideraron
que la parte dorsal de los miómeros estaría completa
y que sin descomposición sólo podrían tener forma
de “M”. A este respecto DONOGHUE et al. (1998) co­
mentan que miómeros con forma de “V” se encuen­
tran presentes en Gilpichthys y Pipiscus (BARDACK
& RICHARDSON, 1977), unos posibles mixinoideo y
lamprea, respectivamente (JANVIER 1981, 1996).
Otra alternativa que DONOGHUE et al. (1998) propu­
sieron para la morfología en “V”, sería que la parte
preservada de los miómeros fuera la inflexión axial
de la “W”, con el miembro ventral no preservado y
con el dorsal, más corto, tampoco preservado o en­
cubierto en las vistas laterales del tronco de los
ejemplares recuperados hasta el momento. Conside­
raron que se habría producido dislocación postmor­
tem y desplazamiento de los miómeros respecto de
la notocorda, ya que en los ejemplares estudiados
éstos no se encuentran alineados. Como indican los
autores, el que los ápices de los miómeros con forma
de “V” estén alineados con la notocorda o con la co­
lumna vertebral es un requisito funcional fundamen­
tal del sistema locomotor axial de los cordados.
DONOGHUE et al. (1998) concluyen que con la infor­
mación actual no se puede conocer la disposición
original de los miómeros.
(c) Anatomía de los tejidos blandos: Estructuras pa­
readas en la cabeza
Otro rasgo del conodonto cuya interpretación
genera controversia, es la impresión de las dos es­
tructuras lobuladas dispuestas simétricamente al
eje axial del tronco e interpretadas por diversos au­
tores (BRIGGS et al. 1983, ALDRIDGE et al. 1993,
entre otros) como cápsulas escleróticas oculares.
Para PRIDMORE et al. (1997) estas impresiones
también podrían corresponderse con cápsulas óti­
cas, ya que en las lampreas, los ojos son de un ta­
maño similar al de las cápsulas óticas mientras que
en mixinoideos tienen un menor tamaño. Señalan,
además, que en la lamprea y mixinoideo fósiles,
Mayomyzon y Myxinikela respectivamente, estas
estructuras lobuladas e identificadas como cápsu­
las óticas por BARDACK & ZANGERL (1968), pre­
sentan unas dimensiones similares a las dadas por
PURNELL (1995a) para las estructuras lobuladas pa­
readas de los conodontos. Según DONOGHUE et al.
(1998), los ojos de la lamprea Lampetra fluviatilis
son más grandes que las cápsulas óticas, y que su­
cede lo mismo con los ojos de Eptatretus con res­
pecto a Myxine, por lo que el tamaño relativo no
es necesariamente un factor fiable a la hora de di­
ferenciar los ojos de las cápsulas óticas en los ag­
natos vivos. Según la morfología que presentan las
impresiones mineralizadas en las distintas orien­
taciones registradas en los conodontos recupera­
dos, PRIDMORE et al. (1997) consideran que su
morfología original debería ser de tipo ovoide,
configuración que no consideran inconsistente con
las de las cápsulas óticas en los ciclostomados. Sin
embargo, para DONGHUE et al. (1998), observando
la morfología de estas impresiones en diferentes
ejemplares de conodontos con distintas orientacio­
nes de colapso, consideran que es más bien su­
bromboidal o trapezoidal, indicativa para ellos de
que su forma en tres dimensiones original no era
de tipo ovoide.
Según PRIDMORE et al. (1997), el que las impre­
siones lobulares pareadas se ubiquen al final de la
notocorda en la región anterior o “cefálica” del co­
nodonto concuerda más con la posición relativa de
las cápsulas óticas en lampreas y mixinoideos. Esto
implicaría, según DONOGHUE et al. (1998) que las
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proporciones de la cabeza de los agnatos no habrían
variado en 500 millones de años desde que se des­
arrollaran en el ancestro común de los conodontos,
lampreas y mixinoideos, que las cápsulas óticas se
localizarían en la parte más anterior del cuerpo, lo
que no se produce en los cordados, o que la parte
más anterior de la cabeza de los conodontos no se
habría preservado. Según estos últimos autores, la
explicación más simple sigue siendo su interpreta­
ción como ojos, que ocuparían una posición similar
a la de los arandáspidos (GAGNIER, 1993).
Otro aspecto que destacan PRIDMORE et al.
(1997) es que las cápsulas óticas en ciclostomados
y sus formas fósiles presentan un mayor grado de
preservación que los ojos, hecho que DONOGHUE et
al. (1998) refutan al indicar que existen numerosos
ejemplos en fósiles del Paleozoico en los que las
cápsulas óticas apenas se encuentran preservadas
respecto a los ojos.
La musculatura fibrosa observada en algunas de
las estructuras lobuladas pareadas que se encuentran
asociadas a los aparatos conodontales del cono­
donto Promissum del Ordovícico de Sudáfrica, fue
interpretada como musculatura ocular extrínseca
por GABBOTT et al. (1995). En cambio, PRIDMORE
et al., (1997) consideran que es otro tipo de muscu­
latura que recubría o se encontraba por debajo de
las estructuras lobuladas, ya que señalan que en los
agnatos vivos la musculatura recubre, pero no se
ancla, a las cápsulas ópticas. Para DONOGHUE et al.
(1998) la relación tan estrecha entre las estructuras
lobuladas y la musculatura observada por GABBOT
et al. (1995) indica una clara relación anatómica
entre estas dos estructuras.
DONOGHUE et al. (1998) observan que en un
ejemplar de las capas Granton, se reconocen otras
impresiones circulares pareadas detrás de las con­
sideradas cápsulas ópticas, interpretadas por AL­
DRIDGE et al. (1993) como capsulas óticas.
PRIDMORE et al. (1997) no tuvieron en considera­
ción estas impresiones ya que no están presentes
en el contramolde y no se reconocen en otros
ejemplares. DONOGHUE et al. (1998) señalan que
la frecuencia de la preservación es irrelevante y
que no hay que descartar una información que está
presente, por el mero hecho que no se haya pre­
servado en más ejemplares. Evidencias de estruc­
turas branquiales pueden hallarse en el ejemplar
anterior en el que se observan hasta cuatro estruc­
turas lineales posteriores a las impresiones circu­
lares pareadas. La disposición del conjunto de las
diversas estructuras preservadas en la “cabeza”
(entendida como la parte anterior del organismo)
de este espécimen (IGSE 13822) es muy similar
a la disposición de las diferentes estructuras de la
cabeza de la lamprea fósil Mayomyzon, según DO­
NOGHUE et al. (1998).
(d) Anatomía de los tejidos blandos: Cartílagos no
preservados
El argumento en contra de las afinidades de los
conodontos con los vertebrados que emplea PRID­
MORE et al. (1997) se basa también en que es com­
plicado interpretar que las estructuras lobuladas
estarían compuestas por cartílago si no hay eviden­
cias en ningún ejemplar de otras impresiones carbo­
nosas que fuesen interpretadas como otros cartílagos
de la cabeza. Estos autores señalan que dos de los
cuatro ciclostomados fósiles conocidos presentan
otras impresiones oscuras que fueron interpretadas
por BARDACK & ZANGERL (1968) y BARDACK (1991)
como los restos de cartílagos craneales y de otros ór­
ganos internos. Al respecto, DONOGHUE et al. (1998)
argumentan que la preservación de los cartílagos del
cráneo es rara y selectiva y que en aquellos agnatos
fósiles en los que se preserva, no se conservan todas
las estructuras que sí se observan en los agnatos
vivos. DONOGHUE et al. (1998) plantean que esta pre­
servación diferencial podría deberse a la distinta
composición de los tipos de cartílagos descritos en
estudios de agnatos vivos por WRIGHT et al. (1984).
PURNELL (1995b) proporcionó evidencias de una
cierta movilidad de los elementos del aparato cono­
dontal indicada previamente por otros autores, al ob­
servar microestructuras de desgaste en la superficie
de elementos conodontales. Esta movilidad sería in­
dicativa para DONOGHUE et al. (1998) de la presencia
de músculos y de una cierta estructura esquelética
que permitiría el movimiento.
PRIDMORE et al. (1997) consideran que, teniendo en
cuenta todos sus argumentos anteriores, la posición que
deberían ocupar los conodontos dentro de los cordados
sería en una posición basal, entre los cefalocordados y
los myxinoideos [Fig. 5.23A posición (c)]. Para DONOG­
HUE et al. (1998), utilizando la base de datos presentada
en PRIDMORE et al. (1997) (incluyendo alguna correc­
ción a la codificación de un carácter y añadiendo otros
más), y tomando también como grupo externo a Bran­
chiostoma, los cladogramas más parsimoniosos resul­
tantes situaban a los conodontos como el grupo hermano
del clado constituido por lampreas (petromyzontidos) y
gnatostomados [Fig. 5.23A posición (e)].
TURNER et al. (2010) y, posteriormente BLIECK et al.
(2010), basándose en el estudio de los primeros propo­
nen, al igual que PRIDMORE et al. (1997), que los cono­
dontos deberían localizarse entre los cordados
primitivos, aunque también dudan de esta posible afini­
dad. Consideran que existen tres problemas fundamen­
tales en el enfoque a la hora de analizar las afinidades
de los conodontos en algunos de los trabajos realizados
hasta la fecha. Estos problemas están relacionados con
(a) la interpretación de las impresiones mineralizadas
de los ejemplares de Escocia y de Sudáfrica, y por lo
tanto con los tejidos blandos del animal conodonto; (b)
con el concepto de Grupo Total aplicado a la filogenia
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Figura. 5.23.­ A.­ Relaciones filogenéticas hipotéticas entre los cordados existentes con diversas posiciones propuestas para
los conodontos: (a) DZIK (1995), (b) KEMP & NICOLL (1996), (c) PETERSON (1994), (d) ALDRIDGE et al. (1986), (e) ALDRIDGE et
al. (1993) y (f) GABBOTT et al. (1995). Siguiendo el concepto de ALDRIDGE & PURNELL (1996), en la posición (c) también podría
incluirse a PRIDMORE et al. (1997), TURNER et al. (2010), BLIECK et al. (2010), en la (e) a DONOGHUE et al. (1998) y en la (f) a
DONOGHUE & PURNELL (2005, 2009) y GOUDEMAND et al. (2011). Según ALDRIDGE & PURNELL (1996) las posiciones (a), (b) y
(c) requieren que varios de los caracteres de los conodontos, incluyendo los ojos con musculatura ocular extrínseca, las aletas
soportadas con radios y los tejidos duros fosfáticos (comparables con el esmalte, hueso, dentina y cartílago globular calcificado)
se desarrollasen independientemente en los conodontos y en los vertebrados. La posición (d) requiere el desarrollo independiente
de estos caracteres en los conodontos o la pérdida secundaria en los myxinoideos. La posición (e) requiere la pérdida de los ca­
racteres de tejido duro en los petromyxinoideos (Tomado de ALDRIDGE & PURNELL, 1996). B1.­ Propuesta de relaciones entre
los principales grupos de cordados vivos y vertebrados según DONOGHUE & PURNELL (2009), basado fundamentalmente según
los autores en DELSUC et al. (2006). B2.­ Propuesta de DONOGHUE & PURNELL (2009) de la relación de los conodontos con otros
vertebrados sin mandíbula extintos y con vertebrados con mandíbula. C.­ Posición ocupada por los conodontos dentro de los
cordados según el análisis cladístico de TURNER et al. (2010); figura tomada de BLIECK et al. (2010). D.­ Hipótesis de las rela­
ciones entre cordados y posición de los conodontos dentro de éstos según GOUDEMAND et al. (2011).
de los vertebrados primitivos (como hacen DONOGHUE
et al., 2000 y DONOGHUE & ALDRIDGE, 2001); y (c) con
la elección de los grupos externos hecha por DONOGHUE
et al. (2000) para el análisis cladístico.
(a) Interpretación de los tejidos blandos y de los te­
jidos mineralizados
Respecto al primer punto, los estudios anatómi­
cos e histológicos sobre conodontos realizados hasta
la fecha, TURNER et al. (2010) y BLIECK et al. (2010)
exponen que:
­ el grado de cefalización en los conodontos es bajo,
estando posiblemente al nivel de los cefalocordados
vivos y no al de los craniados, en el que es mucho
mayor.
­ los conodontos carecen de elementos paraxiales
segmentados, una característica de los vertebrados.
­ los miómeros son simples con forma de “V” en
lugar de con forma de “W” de los craniados [aunque
se dan excepciones como en las larvas de los teleós­
teos (PRIDMORE et al. 1997) o anuros, o en estados
embrionarios y juveniles de mixinoideos (DONOG­
HUE et al. 1998)].
­ los conodontos carecen de elementos dermales en
las aletas medias, mientras que en los vertebrados,
éstas presentan radios dérmicos articulados en la
base con elementos cartilaginosos que los soportan.
­ según BLIECK et al. (2010) carecen de canasta o
cesta branquial, una característica basal de los cor­
dados. Basándose en el trabajo de SANSOM et al.
(2010), estos autores señalan que la cesta branquial
es una estructura muy resistente a la descomposición
y que si los conodontos la hubieran poseído, se ha­
bría preservado en los ejemplares conocidos.
­ carecen de esqueleto dérmico, incluyendo placas
óseas, mientras que los vertebrados poseen odonto­
dos con hueso dentario que los fija y una cavidad
pulpar. Además, la morfogénesis de los elementos
conodontales y las de los odontodos de los vertebra­
dos es distinta, por acreción centrífuga de láminas
de apatito y por adición de odontodos, respectiva­
mente. Éstos no crecen, se van sumando nuevos
odontodos por la formación de un nuevo órgano pa­
pilar resultante de la interacción del ectodermo y del
tejido mesenquimático. Respecto a este punto, DO­
NOGHUE (1998), se basó en la propuesta de SMITH et
al. (1996) de homologar odontodos y elementos co­
nodontales. Propuso que los elementos conodontales
de taxones como Promissum pulchrum se compor­
tarían como odontodos, estando un elemento rami­
forme formado, por ejemplo, por decenas de
odontodos individuales, mientras que los elementos
de taxones más evolucionados y con una morfología
más compleja, estarían formados por odontodos his­
togénicamente distintos pero la falta de una estruc­
tura individual distintiva les llevaría a conformar un
elemento que sería homólogo a los odontocomplejos
sensu ØRVIG (1977). Es decir, cada dentículo o grupo
de dentículos en un elemento ramiforme sería un
odontodo histogénicamente distinto pero se encon­
trarían juntos formando una única unidad, por ejem­
plo un elemento S. TUNER et al. (2010) consideran
que la hipótesis propuesta por DONOGHUE (1998)
sobre la morfogénesis de los conodontos no se
adapta a la Teoría de la Regulación de los Odontodos
propuesta por REIF (2002) y por tanto su morfogé­
nesis es distinta de la de los odontodos. REIF (2006)
tampoco considera válida la hipótesis de DONOGHUE
(1998).
­ la microestructura de los elementos conodontales
observada en análisis de Microscopio Electrónico de
Transmisión (MET) y de Barrido (MEB) (KEMP,
2002b; TROTTER & EGGINS; 2006, TROTTER et al.,
2007) es muy distinta de la de los vertebrados en ta­
maño de los cristales y disposición. La materia
blanca de los elementos conodontales está formada
por cristales de mayor tamaño que los pequeños y
finos cristales del hueso, dentina y esmalte de los
vertebrados.
­ consideran que no es posible la homologación de
los tejidos duros del elemento conodontal (i.e. ma­
terial hialino, materia blanca y material del cuerpo
basal) con los de los dientes de los vertebrados (es­
malte, dentina, y hueso), por las mismas razones que
exponen PRIDMORE et al. (1997).
­ BLIECK et al. (2010) no aceptan la interpretación de
las improntas carbonosas pares en la región anterior
de los conodontos como ojos homólogos a los de los
vertebrados, e incluso argumentan, que no tenían ojos,
ya que para esto es necesario tener un “cerebro”, un
rasgo que aún no ha podido ser demostrado en los co­
nodontos. En los especímenes de conodontos recupe­
rados no se observa un ensanchamiento del cordón
nervioso en la parte anterior que pueda correspon­
derse con la posible presencia del encéfalo.
(b) Concepto de Grupo Total
En su estudio sobre la posición de los conodontos
dentro de los cordados, DONOGHUE et al. (2000) em­
plean el Concepto de Grupo Total (CGT) el cual sería
la suma del Grupo Corona (Crown Group) y Grupo
Troncal (Stem Group). El grupo Corona es el grupo
monofilético más pequeño en contener al último an­
cestro común de todos los miembros vivos del grupo y
todos los descendientes del ancestro común, mientras
que el Grupo Troncal contiene a todos los organismos
más estrechamente relacionados con el Grupo Corona
que con cualquier otro grupo de organismos vivos.
De esta forma, mediante el análisis cladístico de
103 caracteres, los resultados más parsimoniosos de
DONOGHUE & PURNELL (2009) resuelven la posición
de los conodontos dentro de los vertebrados pero den­
tro del grupo que ellos denominan “Grupo Troncal
Gnatostomados” (Fig. 5.23B2), el cual incluye a los
ostracodermos. Definen también, el “Grupo Total
Gnatostomados” que es la suma de, como lo definen
TURNER et al. (2010) “vertebrados recientes con man­
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díbulas + vertebrados basales con mandíbulas + ag­
natos basales + conodontos”. Para TURNER et al.
(2010) y BLIECK et al. (2010), la aplicación del Con­
cepto del Grupo Total de JEFFRIES (1979) en cordados
basales, así como la denominación de los distintos
grupos, son los aspectos más criticables en los traba­
jos de DONOGHUE et al. (2000) y DONOGHUE & AL­
DRIDGE (2001). Estos autores argumentan que según
la definición de DONOGHUE et al. (2000) el “Grupo
Total Gnatostomados”, es decir, el “Grupo Total de
los vertebrados con mandíbula” incluye formas sin
mandíbula (agnatos fósiles –ostracodermos­ y cono­
dontos) convirtiéndose en el “grupo de gnatostoma­
dos sin mandíbulas” (Figs. 5.23B1 y B2), lo que para
TURNER et al. (2010) y BLIECK et al. (2010) lleva a
confusiones y errores biológicos. Estos autores, por
lo tanto, no están de acuerdo en nombrar al Grupo
Total de igual forma que al Grupo Corona, propo­
niendo a su vez, que el Grupo Total se denomine Grupo
Total Euvertebrata, siendo Euvertebrata un nuevo tér­
mino que se acuña para el grupo que se caracteriza
por la sinapomorfía “presencia de tejidos mineraliza­
dos del esqueleto”) (Fig. 5.23C).
(c) Selección de grupos externos para el análisis
cladístico
Por último, otro de los problemas que TURNER et
al. (2010) y BLIECK et al. (2010) observan en el tra­
bajo de DONOGHUE et al. (2000) es el de la elección
de los tunicados (urocordados) y cefalocordados
como grupos externos para su análisis cladístico. Al
ser ambos cordados, se restringe el análisis de las re­
laciones filogenéticas de los conodontos debido a
que su relación con los cordados queda establecida
a priori. Según los primeros autores, para conocer
las verdaderas relaciones filogenéticas de los cono­
dontos, los análisis cladísticos también deberían in­
cluir no cordados, como hemicordados, graptolitos,
equinodermos, quetognatos y priapúlidos entre
otros, aunque reconocen que la mayor dificultad es­
tribaría en la definición y codificación de los carac­
teres con los que realizar el análisis cladístico.
Consecuentemente, TURNER et al. (2010) realiza­
ron un análisis cladístico basándose en el trabajo de
DONOGHUE et al. (2000) pero modificando ciertos as­
pectos. Se redujo el número de caracteres a comparar
de 103 a 68 al eliminar aquellos caracteres basados
en información fisiológica o sobre partes blandas que
era desconocida en los taxones fósiles e incluyeron
algunos caracteres observados por ellos. De los cla­
dogramas obtenidos, los más parsimoniosos muestran
(Fig. 5.23C) que (i) los conodontos deberían ser con­
siderados cordados basales, ya que ningún clado­
grama apoya la hipótesis de los conodontos como
vertebrados [aunque señalan que al incluir los urocor­
dados y cefalocordados como grupos externos al
igual que DONOGHUE et al. (2000) se restringen otras
opciones para su afinidades]; (ii) las sinapomorfías
reconocidas para los distintos grupos son las siguientes:
Chordata, se define por la presencia de una notocorda,
Craniata, por un cráneo, Vertebrata, por arcualia (vérte­
bras), Euvertebrata, por tejidos mineralizados del esque­
leto, Gnathostomata, por mandíbulas y Eugnathostomata,
por dientes; y (iii) contrariamente a la opinión de SMITH
et al. (1996), los dientes no aparecieron antes que la
mandíbula. En general, concluyen que los elementos
conodontales no son homólogos con los dientes de los
gnatostomados, fundamentalmente por la falta de cavi­
dad pulpar, que las mandíbulas aparecieron con los pla­
codermos y los dientes con los eugnatostomados
[equivalente al Grupo Corona Gnatostomados de DO­
NOGHUE et al. (2000), comparar figuras 5.23B2 y 5.23C].
GOUDEMAND et al. (2010), como se ha mencionado
en el apartado anterior, en la reconstrucción del aparato
de Novispathodus y el tipo de movimiento de sus elemen­
tos S infieren la posible presencia de un “cartílago lin­
gual”. Estos autores reconocen que dicha presencia ha
sido inferida en su modelo de forma indirecta y no direc­
tamente por su determinación en las impresiones carbo­
nosas de los conodontos conocidos hasta la fecha.
Además, sugieren que su modelo apoya la afinidad de los
conodontos con los vertebrados, y en concreto con los ci­
clostomados basales (entre lampreas y ostracodermos,
Fig. 5.23D). En esta situación, el cartílago asociado a los
músculos protractores y retractores sería un carácter ple­
siomórfico del Grupo Corona Vertebrados, que perdieron
los gnatostomados.
Uno de los trabajos más recientes que debe ser des­
tacado dentro de la controversia sobre las afinidades de
los conodontos es el de MURDOCK et al. (2013). Su im­
portancia radica en que analizaron la estructura interna
de los elementos conodontales tanto de paraconodontos
como de euconodontos primitivos y la organización de
sus tejidos mineralizados mediante microscopía tomo­
gráfica de rayos­X con el sincrotrón (“SRXTM”). Ob­
servaron que los paraconodontos presentaban diferentes
grados en la diferenciación de su estructura interna, de
formas más simples a más complejas (con un mayor nú­
mero de tipos de tejidos mineralizados) y que el cuerpo
basal de los euconodontos primitivos era casi indistin­
guible de los paraconodontos más derivados. Estos au­
tores concluyeron que los caracteres presentes en el
cuerpo basal de los euconodontos se fueron incorpo­
rando de forma gradual en la estructura interna de los
paraconodontos en función del grado evolutivo de éstos.
Como señalan MURDOCK et al. (2013) y JANVIER (2013)
esta conclusión tiene consecuencias inmediatas sobre
diversos aspectos controvertidos hasta el momento.
(a) DONOGHUE (1998) consideró que los elemen­
tos conodontales serían homólogos a los odontodos
de las escamas y de los dientes de los vertebrados,
con un patrón similar de crecimiento y de estructura
interna (la corona de los elementos conodontales
sería homóloga con un tejido duro tipo esmalte y su
cuerpo basal con dentina). Esta propuesta inspiró la
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hipótesis “de dentro­hacia afuera” [“Inside­out”
hypothesis, SMITH & COATES (1998, 2000, 2001);
SMITH (2003)] por la que los odontodos se habrían
formado por tejido endodérmico en la faringe de los
vertebrados para posteriormente extenderse externa­
mente por el cuerpo del animal en forma de escamas.
Esta hipótesis lleva implícito, además, que los dien­
tes se habrían originado antes que las mandíbulas.
MURDOCK et al. (2013) indican que la estructura in­
terna y los tejidos mineralizados de los elementos
euconodontales se habrían formado de forma gra­
dual a partir de estructuras mineralizadas simples
presentes en los grados menos desarrollados de di­
ferenciación estructural de los paraconodontos, y
que estas estructuras son muy diferentes de los odon­
todos. En consecuencia las similitudes estructurales,
topológicas y ontogenéticas entre los elementos co­
nodontales de los euconodontos, especialmente de
los más evolucionados, y de los odontodos de los
vertebrados más que implicar homología entre éstos,
indicaría un destacado caso de convergencia evolu­
tiva. En función de lo anterior, MURDOCK et al.
(2013) rechazan la hipótesis de un origen interno de
los odontodos, manteniendo que los dientes y dentí­
culos faríngeos de los vertebrados habrían sido fruto
de la invasión progresiva de tejidos dérmicos en la
boca y en la faringe relativamente poco después del
origen de las mandíbulas (RÜCKLIN et al. 2012).
(b) Para JANVIER (2013) lo expuesto en el punto an­
terior implicaría que el ancestro común más reciente
entre los conodontos y los vertebrados portadores de
odontodos carecía de tejidos esqueléticos mineralizados.
(c) MURDOCK et al. (2013) señalan que la estruc­
tura interna y composición del cuerpo basal de los
euconodontos habría derivado del incremento de la
diferenciación estructural de los paraconodontos co­
rroborando la hipótesis de homología entre éstos,
previamente expuesta por otros autores (MÜLLER &
NOGAMI, 1971; BENGTSON, 1976; SZANIAWSKI, 1987;
SZANIAWSKI & BENGTSON, 1993). Consecuentemente
también apoyaría la hipótesis de que el tejido tipo es­
malte que compone la corona habría derivado de un
ancestro paraconodonto con un cierto grado de dife­
renciación estructural. En función de esto, los autores
señalan que el tejido de la corona de los elementos
conodontales y el esmalte de los vertebrados, más
que homólogos (como indican SANSOM et al., 1992,
1994; DONOGHUE, 1998; DONOGHUE et al., 1998), ha­
brían evolucionado independiente y convergente­
mente. La homología entre el tejido mineralizado del
cuerpo basal con la dentina de los vertebrados, se ba­
saría exclusivamente en la correspondencia pro­
puesta, en la relación topológica y la forma similar
de desarrollo del tejido lamelar de la corona con el
tejido del cuerpo basal. En función de lo anterior, se
resume que los elementos conodontales habrían evo­
lucionado de forma independiente respecto de los
dientes de los vertebrados y de los odontodos.
(d) Como indican MURDOCK et al. (2013), aun­
que los conodontos desarrollaron una de los prime­
ras formas de esqueleto mineralizado dentro de los
vertebrados (si se consideran vertebrados basales),
este esqueleto habría evolucionado de forma inde­
pendiente del esqueleto de otros vertebrados.
(e) Para JANVIER (2013), al eliminar los tejidos
mineralizados duros de los conodontos como uno de
los caracteres que los relacionan con los vertebrados,
sólo queda la interpretación de las impresiones de
sus tejidos blandos para poder mantener esta ads­
cripción.
Debido a que no existe un consenso unánime res­
pecto a las afinidades de los conodontos con los verte­
brados, en este trabajo no se incluye a los conodontos
dentro de la Clase Vertebrata.
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Las clasificaciones supragenéricas más empleadas
en conodontos (término que en este trabajo equivale a
los euconodontos) han sido, fundamentalmente, las de
SWEET (1988) y DZIK (1991). Como se ha observadoen
el caso del Filo y de la Clase, los avances tanto en el co­
nocimiento del animal conodonto y de los elementos
que componen su aparato conodontal (gracias al reco­
nocimiento de un mayor número de asociaciones natu­
rales), como en la implantación y desarrollo de la
taxonomía multielemental, han favorecido nuevas pro­
puestas a nivel de Orden, Familia y Género, respecto a
los esquemas tradicionales.
DONOGHUE et al. (2008) basándose en el concepto
de “homología basada en la topología” de PURNELL et
al. (2000) y en la evolución experimentada por la taxo­
nomía multielemental, consideraron que estos hechos
favorecían la aplicación de análisis cladísticos en cono­
dontos, los cuales habían sido, comparando con otros
grupos, poco utilizados. Estos autores decidieron reexa­
minar tanto las relaciones evolutivas entre los distintos
taxones como evaluar los esquemas de clasificación de
SWEET (1988) y DZIK (1991) bajo esta perspectiva. Para
ello emplearon un número determinado de caracteres re­
conocidos en los elementos del aparato conodontal de
distintos taxones (utilizando no sólo elementos P1 sino
también el resto de elementos del aparato, P2, M y S).
Estos taxones, y sus aparatos, fueron adscritos a tres ca­
tegorías, (i) taxones de los que se disponía de asociacio­
nes naturales, (ii) taxones de los que se podía inferir sus
homologías topológicas y (iii) taxones con homologías
topológicas o de orientación inciertas. Realizaron varios
análisis cladísticos, empleando primero los datos del pri­
mer grupo de taxones y añadiendo sucesivamente a éste,
el de los otros dos grupos. En los análisis aplicaron una
serie de medidas, como el índice de congruencia, eva­
luaron los niveles de homoplasia y seleccionaron los
cladogramas con un mayor nivel de parsimonia. Uno de
los criterios de selección básicos que emplearon fue que
los clados o grupos obtenidos que reflejaban las relacio­
nes evolutivas entre taxones de conodontos fuesen gru­
pos monofiléticos. Los resultados obtenidos en los
distintos análisis quedaron reflejados tanto en un clado­
grama como en un esquema taxonómico propuestos por
DONOGHUE et al. (2008), reproducido aquí en la Figura
6.1. Los autores prefirieron reconocer formalmente sólo
grupos monofiléticos y eventos cladogénicos de gran
orden, y mantuvieron a aquellos clados que se habrían
quedado sin nombrar pero que equivalían en composi­
ción a conceptos taxonómicos pre­existentes.
(a) Modificaciones respecto al esquema de SWEET
(1988)
SWEET (1988) en su propuesta de clasificación su­
pragenérica reconoce tres grandes órdenes, Prioniodon­
tida, Prioniodinida y Ozarkodinida. En cambio,
DONOGHUE et al. (2008):
­reconocen una disposición parafilética de muchos
clados basales, varios de los que SWEET (1988) asignó
al orden Prioniodontida, por lo que DONOGHUE et al.
(2008) expanden el clado Prioniodontida, dándole cate­
goría de División, para abarcar así todos los taxones de
su análisis.
­también en relación con el orden Prioniodontida de
SWEET (1988), sólo reconocen a los Bactrognathidae como
un clado, y aun así, su composición difiere de la propuesta
por SWEET (1988). Estos autores concuerdan también con
este autor en las relaciones propuestas para algunos taxo­
nes pero muchos de los que son reconocidos por Sweet
como prioniodóntidos derivados, aparecen como primiti­
vos en los resultados de DONOGHUE et al. (2008).
­obtienen dos grandes clados similares a los órdenes
Prioniodinida y Ozarkodinida de SWEET (1988), a los
cuales les confieren categoría de subórdenes.
­consideran, a su vez, el Orden Ozarkodinida, como
un clado de gran tamaño dentro de Prioniodontida, y que
incluye los clados con rango de suborden, Prioniodinina
y Ozarkodinina. La diferencia fundamental, como seña­
lan DONOGHUE et al. (2008), radica en que para SWEET
(1988) Ozarkodinida habría derivado de su Prioniodon­
tida, implicando que estos grupos se encuentran más re­
lacionados entre sí que con los Prioniodinida, pero para
estos autores, Prioniodinina y Ozarkodinina se resuel­
ven como grupos hermanos. Para DONOGHUE et al.
(2008) las comparaciones a nivel de familia se vuelven
más complicadas porque como indican, muchas de las
familias del esquema de SWEET (1988) son parafiléticas,
incluyendo los ancestros de otras familias [i.e. la Fami­
lia Spathognathodontidae de SWEET (1988), contiene los
ancestros de muchas de sus familias de ozarkodínidos
derivados].
(b) Modificaciones respecto al esquema de DZIK (1988)
­DZIK (1991) distinguía dos grandes órdenes, Prionio­
dontida y Ozarkodinida, coincidiendo en gran parte con
los resultados de DONOGHUE et al. (2008), de forma que
Ozarkodinida sería un clado hermano de Prioniodontida.
­El Orden Ozarkodinida de DZIK (1991) se encon­
traba subdividido en dos subórdenes, Plectodinina y
Ozarkodinina, pero aunque DONOGHUE et al. (2008)
también reconocen dos subórdenes (Prioniodinina y
Ozarkodinina), no se corresponden con los de DZIK
(1991). De hecho, estos autores señalan que su Orden
Ozarkodinina sería una combinación de las superfa­
milias Polygnathacea, Palmatolepidacea y Gondolella­
cea de Dzik.
­Para DZIK (1991), el miembro basal del grupo sería
Ozarkodina, que según DONOGHUE et al. (2008) no es in­
consistente con el clado de (Ozarkodina excavata + Yao­
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xinanognathus) obtenido por éstos y propuesto como el
clado más primitivo, pero señalan que al ser Ozarkodina
visto como un grupo polifilético, la hipótesis de Ozarko­
dina como miembro más primitivo, no se ve favorecida.
En este trabajo se emplea, en gran parte, el esquema
de clasificación de SWEET (1988) debido a que en el es­
quema de DONOGHUE et al. (2008), algunas de las rela­
ciones evolutivas de los taxones de diferentes clados,
así como las relaciones entre los distintos clados (como
por ejemplo dentro de su suborden Ozarkodinina) si­
guen siendo problemáticas. Además, algunos taxones
presentes en las asociaciones de Marruecos y descritos
en el presente trabajo (i.e. Cavusgnathus, Mestognathus,
Synclydognathus) no se encuentran incluidos en el es­
quema de DONOGHUE et al. (2008). Este hecho posible­
mente se deba a que las homologías topológicas de
algunos de los elementos de estos taxones aún continúan
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Figura 6.1.­ Cladograma en el que se superpone la clasificación supragenérica propuesta por DONOGHUE et al. (2008) basada
en análisis cladísticos.
siendo estudiadas, fundamentalmente por la falta de aso­
ciaciones naturales y escasez de reconstrucciones mul­
tielementales de sus aparatos. No obstante, se han
introducido ciertas modificaciones a la clasificación de
SWEET (1988) en el caso de unos pocos taxones. En el
caso del género Vogelgnathus NORBY & REXROAD,
1985, PURNELL & VON BITTER (1992) al reexaminar el
material existente y al incorporar nuevas especies en el
género, no consideran que éste deba incluirse dentro de
la Familia Spathognathodontidae. En una situación si­
milar se encuentra el género multielemental Synclydog­
nathus REXROAD & VARKER, 1992. Este género también
fue incluido por SWEET (1988) dentro de la Familia Spa­
thognathodontidae, bajo el nombre Hindeodus scitulus
(HINDE, 1900), pero REXROAD & VARKER (1992) des­
pués de la revisión del material que lo compone tam­
poco lo incluyen dentro de esta familia. Tanto PURNELL
& VON BITTER (1992) como REXROAD & VARKER (1992)
no consideran que sus relaciones filogenéticas con los
miembros de esta familia se encuentren lo suficiente­
mente claras, por lo que siguiendo a estos autores, en
este trabajo no se asigna a la Familia Spathognathodon­
tidae. Otro caso interesante es el de “Gnathodus” homo­
punctatus, ya que en el reciente estudio de
ATAKUL­ÖZDEMIR et al. (2012) se describe su posible apa­
rato multielemental y mediante análisis cladísticos ha
sido propuesto como perteneciente al género Lochriea
y no a Gnathodus.
En el presente trabajo se describen los géneros y es­
pecies multielementales y los diferentes elementos P, M,
y S que componen el aparato individualmente, a partir  de
las reconstrucciones conocidas de las asociaciones natu­
rales ya descritas. Primero se hace referencia a la especie
multielemental y se le asigna la sinonimia para ese ele­
mento. Seguidamente en el subapartado “Denominación
morfotaxonómica” se indica el nombre del elemento co­
nodontal según la morfotaxonomía. Posteriormente se
describe cada elemento. En algunos casos, los elementos
P1 llevan el nombre de la especie multielemental corres­
pondiente mientras que el resto de elementos (P2, M y S)
se consideran como elementos vicariantes del resto de es­
pecies del mismo género multielemental siguiendo el
concepto de varios autores que así lo han indicado en cada
caso. Esta asignación de los elementos ramiformes y/o
pectiniformes pero no de plataforma es discutida en los
géneros multielementales implicados.
6.1.­ Nomenclatura abierta y listas de sinoni­
mia
En cuanto a la nomenclatura abierta se ha seguido a
BENGTSON (1988), considerando que:
aff.—es un término para relacionar un taxón nuevo,
no descrito con uno ya nombrado.
cf.—indica que la identificación es provisional.
?—indica que la identificación es incierta.
sp. o ssp.—indica que la identificación específica o
subespecífica es imposible o no se ha intentado.
n. sp. o n. ssp.—indica que la especie o subespecie
pertenece a una nueva especie y no puede asociarse con
ninguna conocida.
Cuando en el texto se hace referencia a alguna espe­
cie morfotaxonómica, se cita su nombre morfotaxonó­
mico seguido de “s.f.”, correspondiente a sensu forma,
para distinguir la denominación morfotaxonómica de la
denominación multielemental.
En las listas de sinonimia se emplea la notación re­
cogida en MATTHEWS (1973) de forma que:
2016—ningún signo delante del año indica que el
autor no tiene por qué responsabilizarse por incluir la
referencia, pero que, al mismo tiempo, no existen causas
para dudar de tal adscripción.
2016—el año en redonda implica que el trabajo con­
tribuye al conocimiento de la especie. [cop. ROUNDY
(1926)] indica que la ilustración no es nueva sino una
repetición de una previa ilustrada en ROUNDY (1926).
non 2016—el término “non” delante del año indica
que el trabajo se refiere a una especie distinta.
2016—el año en cursiva indicaría que el trabajo con­
tiene una mención de la especie, pero sin descripción e
ilustración.
*2016—el asterisco delante del año implica que el
nombre de la especie se considera válido bajo los tér­
minos del artículo 11 del CINZ y que las menciones pre­
vias a este nombre deben considerarse como nomina
nuda.
?2016—el signo de interrogación delante del año
implica que la referencia está sujeta a dudas debido al
modo en que se presenta.
v2016—la “v” delante del año (vidimus) señala que
el autor ha podido revisar los ejemplares depositados re­
lacionados con el trabajo citado. Se le pueden añadir a
este signo, alguno de los anteriores en función de cómo
los interprete el autor.
p.2016—el término “p” delante del año (partim) se­
ñala que la referencia se aplica sólo en parte a la especie
bajo discusión.
6.2.­ Clasificación
Phylum CHORDATA BATESON, 1886
Clase CONODONTA EICHENBERG, 1930
Subclase CONODONTI BRANSON, 1938
Orden Prioniodinida SWEET, 1988
SWEET (1988) considera que este orden se compone
de 5 familias y 45 géneros. Sus representantes más an­
tiguos proceden de principios del Ordovícico (asigna­
dos al género Erraticodon), mientras que los más
modernos son de finales del Triásico (Misikella), los
cuales también son uno de los últimos representantes
de este grupo fósil (Fig. 6.2). Las formas que se adscri­
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ben a este orden se caracterizan según SWEET (1988)
por presentar un aparato con seis a siete tipos morfoló­
gicos (sexi o septimembrado) en el que ambas posicio­
nes P están ocupadas por elementos ramiformes
digirados extensiformes.
SWEET (1988) considera que muchos de los taxones
que asigna a este orden forman grupos monofiléticos,
confirmado en los resultados de los análisis cladísticos
realizados por DONOGHUE et al. (2008). En cambio,
estos autores no apoyan la hipótesis de SWEET (1988)
de que Idioprioniodus incluye el ancestro común de
los Gondolellidae y de Ellisonia. DONOGHUE et al.
(2008) señalan que en los árboles filogenéticos obte­
nidos por ellos no se han podido dilucidar las relacio­
nes de los taxones dentro del clado por lo que
continúan siendo problemáticas.
Familia Prioniodinidae BASSLER, 1925
Uno de los primeros prioniodinideos es Oulodus, el
cual habría evolucionado a partir de Erismodus, género
perteneciente a la familia Chirognathidae (SWEET &
SCHÖNLAUB, 1975), incluido dentro del orden Prionio­
dinida por SWEET (1988). Para ello, el autor se basa en
que la estructura del aparato de Oulodus está presente
de forma anticipada en Erismodus, ya que en las dis­
tintas especies potenciales de Erismodus de las que po­
dría haber evolucionado Oulodus, hay un elemento
digirado extensiforme (o “prioniodiniforme”) en posi­
ción P1, patrón que se repite en todas las especies jó­
venes de Oulodus (en las especies adultas, ambas
posiciones P están ocupadas por elementos digirados
extensiformes, u “oulodiformes”).
Para SWEET (1988) esta familia engloba una serie
de géneros como Oulodus, Hibbardella, Apatognathus,
Prioniodina, Kladognathus e Idioprioniodus impli­
cando que el rango estratigráfico de esta familia abarca
casi la totalidad del Paleozoico (Fig. 6.2).
Género Idioprioniodus GUNNEL, 1933
Especie tipo: Idioprioniodus cornutus (STAUFFER
& PLUMMER, 1932) por designación de MERRILL et al.
(1987).
Morfotaxonomía
1933 Idioprioniodus GUNNELL, p. 265.
1953 Geniculatus HASS, p. 77.
1953 Roundya HASS, p. 88.
1956 Neoprioniodus RHODES & MÜLLER, p. 698.
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Figura 6.2.­ Familias y géneros del Orden Prioniodinida según SWEET (1988).
Taxonomía multielemental
1952 Duboisella RHODES, p. 895.
1972 Neoprioniodus VON BITTER, p. 68.
1973 Idioprioniodus BAESEMANN, p. 703.
1974 Idioprioniodus MERRILL & MERRILL, p. 119.
1975 Idioprioniodus NICOLL & REXROAD, p. 20.
1976 Idioprioniodus NORBY, p. 130.
1981 Idioprioniodus ROBINSON, p. 149.
1983 Idioprioniodus CHAUFFE, p. 418.
1995 Idioprioniodus CHAUFFE & NICHOLS, p. 887.
Diagnosis según SWEET (1988) CHAUFFE & NICHOLS
(1995) y PURNELL & VON BITTER, (2002).
Aparato seximembradoa septimembrado (SWEET,
1988). Compuesto por los siguientes elementos: elemento
P1 ponderosiforme (elemento “ponderosa”, x2) o geni­
culado (elemento “claviger”, x2), digirado obtuso; ele­
mento P2 clarkiforme (elemento “clarki”, x2), digirado
modificado; elemento M neoprioniodóntido (elemento
“conjunctus”, x2), dolobrado o maquelado, según PUR­
NELL & VON BITTER (2002); elemento S0 hibbardélido
(elemento “subacoda”, x1), alado; elemento S1 metalon­
chodínido (elemento “bidentata” o “multidentata”, x2)
digirado agudo; elemento S2 lonchodínido (elemento “le­
xingtonensis”, x2), digirado agudo y elementos S3­S4 li­
gonodínido (elemento “typa”, x4), bipennados (CHAUFFE
& NICHOLS, 1995; PURNELL & VON BITTER, 2002). Todos
los elementos presentan pareja simétrica excepto los ele­
mentos S0.
Discusión
El aparato del género multielemental Idioprionio­
dus y sus especies, fue reconstruido por primera vez a
partir de ejemplares del Pensilvánico de Norteamérica
(RHODES, 1952; VON BITTER 1972; BAESEMANN, 1973:
MERRILL & MERRILL, 1974) y posteriormente, recono­
cido en materiales del Misisípico (NICOLL & REXROAD,
1975; NORBY, 1976, CHAUFFE, 1983; CHAUFFE & NI­
CHOLS, 1995). De hecho, fue uno de los primeros apa­
ratos en reconstruirse en sentido multielemental.
GUNNELL (1931) describió 5 especies nuevas a par­
tir de los conodontos recuperados en materiales del
Desmoinesiense de Lexington, Missouri. Las incluyó
dentro del género Prioniodus: Prioniodus subacodus
s.f., Prioniodus lexingtonensis, Prioniodus clarki,
Prioniodus conjunctus y Prioniodus bidentatus. En
1933, este autor estableció el género Idioprioniodus a
partir de especímenes del Missouriense del área de
Kansas, designando como especie tipo a Idioprionio­
dus typus GUNNELL, además de reasignar parte de los
ejemplares de Lexington a este nuevo género.
Lonchodina? ponderosa, otro de los elementos de
Idioprioniodus, fue descrito por ELLISON en 1941.
Este autor fue uno de los que señaló la pérdida del ele­
mento metalonchodínido, o “bidentata” a finales del
Desmoinesiense (=Moscoviense superior).
En 1952, RHODES realizó una primera aproximación
de reconstrucción multielemental a partir de asociacio­
nes naturales provenientes de las Pizarras Negras de la
Cuenca de Illinois (Atokiense superior a Missouriense
superior; miembros Seville a La Salle ). El nombre ge­
nérico era Duboisella, su especie tipo, Duboisella típica
y los elementos que lo conformaban eran: “subacodus”,
“typus”, “clarki”, “conjunctus” y “bidentatus” (Fig.
6.3). Aunque respecto a este último, MERRILL & MERRILL
(1974) mencionan que no reconocieron un elemento de
tipo “bidentata” en el holotipo de RHODES (1952). No
incluyeron elementos de “lexingtonensis”, “ponderosa”
o “geniculatus”.
HASS, en 1953, estableció el género de morfotaxo­
nomía Geniculatus, a partir de especímenes de la For­
mación Barnett en Texas (Misisípico inferior),
referidos originalmente como Polygnathus claviger
por ROUNDY (1926), siendo su especie tipo Genicula­
tus claviger (ROUNDY). Bajo este nombre se agrupan
aquellos ejemplares geniculados, asimétricos y con
procesos masivos alargados que en las formas juveni­
les tienen procesos alargados y delicados pero que en
adultos llegan a formar una estructura de tipo plata­
forma. En este trabajo, se ilustran también, los elemen­
tos Roundya barnettana (“subacoda”), Prioniodus
inclinatus (“conjunctus”), Ligonodina roundyi
(“typa”), Lonchodina paraclarki (“clarki”) y Metalon­
chodina sp. A (“bidentata”). Además, este último autor
ilustra nuevamente el holotipo y paratipo de Polygna­
thus? claviger (“claviger”) el hipotipo de Prioniodus
sp. D (“ponderosa”) y el hipotipo de Prioniodus healdi
(“ponderosa”), todos ellos de ROUNDY (1926).
VON BITTER (1972), siguiendo el modelo de RHODES
(1952), incluyó en su reconstrucción multielemental
cuatro de los cinco elementos de Duboisella, “subaco­
dus”, “typus”, “clarki”, y “conjunctus”, reasignándolos
a una nueva especie, Neoprioniodus conjunctus, utili­
zando como nombre específico el de uno de los com­
ponentes (Fig. 6.3). Este autor también indicó una
posible relación con los elementos “ponderosa” y “le­
xingtonensis”. En su material no se encuentran elemen­
tos de tipo “bidentatus” porque este elemento no está
presente en rocas de edad Virgiliense (=Kasimoviense
superior­Gzeliense). MERRILL & MERRILL (1974), con­
sideraron a VON BITTER(1972) como el primer revisor
de la reconstrucción multielemental del aparato de Idio­
prioniodus. Según estos autores, VON BITTER (1972),
seleccionó un nombre específico válido para la especie
de Lexington, (Missouri), aunque se equivocara al asig­
nar el nombre genérico (Neoprioniodus en lugar de
Idioprioniodus).
BAESEMANN (1973) recuperó para su reconstrucción
del aparato conodontal el nombre genérico correcto,
Idioprioniodus, prioritario por antigüedad, aunque de­
signó a la especie como I. lexingtonensis, a partir de
material de la misma edad y área con el que GUNNELL
(1933) describió I. typus. Dentro de su reconstrucción
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multielemental del aparato incluyó las formas “ponde­
rosa”, “clarki”, “subacoda”, “lexingtonensis”, “typus”
y “conjunctus” (Fig. 6.3).
MERRILL & MERRILL (1974), siguiendo las observa­
ciones de ELLISON (1941) consideraron que la pérdida
del elemento “bidentata” tenía valor específico, y que
ésta fue gradual, de tal forma que las especies Idioprio­
niodus conjunctus (GUNNELL, 1931) (que contiene el
elemento “bidentatus” y restringido a rocas del pre­
Missouriense) e Idioprioniodus typus GUNNELL, 1933
(que no contiene el elemento “bidentatus”) coexistie­
ron. Esta último especie reemplazó gradualmente a I.
conjunctus a partir del Desmoinesiense superior (Mos­
coviense superior), siendo el único representante de
Idioprioniodus en rocas del Missouriense (Kasimo­
viense inferior). MERRILL & MERRILL (1974) analizaron
estadísticamente las asociaciones de conodontos de
rocas de edad Atokiense a Virgiliense (Moscoviense a
Gzeliense). Concluyeron que el aparato de Idioprionio­
dus era dimórfico, estando constituido el dimorfo 1 por
elementos de tipo “subacodus” (x1), “conjunctus” (x2),
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Figura 6.3.­ Notación de los elementos individuales del aparato conodontal de Idioprioniodus GUNNELL según diversos autores.
La presencia de algunos de los elementos dependerá de la especie de Idioprioniodus.
(“bidentatus”) (x2), “typus” (x4) y “clarki” (x4), y el
dimorfo 2 por “subacodus” (x1) , “conjunctus” (x2),
(“bidentatus”) (x2), “typus” (x2), “lexingtonensis”(x2)
y “ponderosa” (x4) (Fig. 6.3). Al elemento “bidentatus”
lo anotan entre paréntesis porque su presencia depende
de la edad del material con el que se esté trabajando.
Ambos dimorfos serían igualmente abundantes (razón
1:1) y el elemento “subacoda” no estaría pareado, exis­
tiendo sólo un elemento en la posición S0.
NORBY (1976), basándose en asociaciones naturales
de la Caliza Glen Dean (Chesteriense) reconstruyó el
aparato de Idioprioniodus healdi en el que además de
los elementos “subacoda”, “ponderosa”, “conjunctus”,
“bidentata”, “clarki” y typa” (Fig. 6.3), incluía el ele­
mento “lexingtonensis”, según CHAUFFE & NICHOLS
(1995) típico de I. conjunctus. Para este autor, I. healdi
era el sinónimo más antiguo de I. conjunctus, al tener
el aparato de las dos especies la misma composición,
por lo que incluyó I. conjunctus dentro de la sinonimia
de I. healdi y que I. healdi pudo evolucionar de Hib­
bardella durante el Devónico o Misisípico inferior.
CHAUFFE & NICHOLS (1995) mencionan que ME­
RRILL (1980) señaló que aunque los elementos ponde­
rosiformes y geniculados pueden ocurrir ambos en una
misma muestra, en la Formación Barnett, los niveles
que contienen uno de los elementos o el otro, se van al­
ternando, siendo el elemento geniculado más común en
las partes inferior y superior de la formación y el pon­
derosiforme en las muestras intermedias. Debido a esta
distribución y al desarrollo inusual de sus procesos, va­
rios autores como MERRIL (1980), MERRILL & GRAYSON
(1987) y MERRILL et al. (1990) consideraron que la
forma geniculada era un ecofenotipo del elemento pon­
derosiforme. Para MERRILL (1980) y REXROAD (1981),
además, el elemento ponderosiforme y el geniculado
serían elementos “Pb” alternativos en distintos aparatos
de Idioprioniodus, por lo demás idénticos. Aunque,
como mencionan CHAUFFE & NICHOLS (1995), MERRILL
(1980) mantuvo estas especies multielementales de
Idioprioniodus en nomenclatura abierta.
NAMY (1980) empleó el nombre I. paraclaviger
(REXROAD) para una reconstrucción en la que ilustraba
elementos tanto ponderosiformes como geniculados,
pero como indican CHAUFFE & NICHOLS (1995), no
queda claro si los consideraba parte de un mismo apa­
rato o elementos P de distintos aparatos. Su lámina y
descripción fueron publicadas por MERRIL & GRAYSON
(1987) bajo el nombre de Idioprioniodus paraclaviger.
Posteriormente, en 1990, MERRILL y colaboradores con­
tinuaron manteniendo en nomenclatura abierta los dos
aparatos de Idioprioniodus.
MERRILL et al. (1987), al revisar las localidades y el
material de STAUFFER & PLUMMER (1932), concluyeron
que Idioprioniodus typus GUNNELL, 1933 e Idioprionio­
dus cornutus (STAUFFER & PLUMMER, 1932) eran la
misma especie por lo que las pusieron en sinonimia y
designaron a I. cornutus como especie tipo del género
Idioprioniodus por su antigüedad.
Para SWEET (1988) el aparato de Idioprioniodus es­
taría constituido por elementos “Pa” digirados (meta­
lonchodínidos), “Pb” digirados (ponderosiformes), M
dolobrados, “Sb” y “Sc” bipennados y “Sa” alado (Fig.
6.3). Además, menciona la existencia de algunos ele­
mentos ramiformes y pectiniformes encontrados en co­
lecciones de conodontos pre­Chesterienses que podrían
ser representantes tempranos de Idioprioniodus.
CHAUFFE & NICHOLS (1995) reconocen hasta cuatro
especies del género multielemental Idioprioniodus:
Idioprioniodus? healdi, Idioprioniodus? claviger, Idio­
prioniodus conjunctus e Idioprioniodus cornutus [espe­
cie tipo, y para los autores sinónimo de I. typus
siguiendo a MERRILL et al. (1987)]. El género Idioprio­
niodus se encontraría restringido al Carbonífero, regis­
trándose desde el Osagense superior (Misisípico
inferior) al Virgiliense (Pensilvánico) en Norteamérica.
Estos autores señalan que su ancestro es desconocido,
aunque elementos similares se registran en faunas del
Devónico Superior (el género Cryptotaxis podría estar
relacionado con Idioprioniodus) y del Kinderhookiense
(Misisípico inferior). La primera especie conocida en el
Midcontinent americano sería I.? healdi (ROUNDY) en
el Osagense superior (Fig. 6.4). En el Chesteriense, I.?
claviger (ROUNDY) se reconoce con todos sus elementos
bien desarrollados, en concreto el P1 (Pb para los auto­
res), por lo que CHAUFFE & NICHOLS (1995) proponen
que habría evolucionado de I.? healdi durante el Osa­
gense tardío o el Merameciense, por el desarrollo de una
plataforma asimétrica en el elemento “Pb“ (P1 en este
trabajo). Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL) también
habría evolucionado de I.? healdi a finales del Cheste­
riense inferior con la suma del elemento “lexingtonen­
sis”. Estos autores consideran que I.? healdi e I.
conjunctus son dos especies distintas. En su argumen­
tación consideran que NORBY (1976), que consideró a I.
conjunctus dentro de la sinonimia de I. healdi, trabajó
con materiales chesterienses (Caliza Glen Dean) en los
que el elemento lexingtonensiforme se encontraba pre­
sente, pero que en materiales más antiguos como los de
la Formación Barnett de Texas o el Grupo Sanders (Osa­
gense), este elemento no se hallaba en las colecciones
de los diversos autores que los estudiaron, incluidos los
del propio CHAUFFE (1983). Por lo tanto, I.? healdi e I.?
claviger tendrían un aparato seximembrado cuya posi­
ción P1 estaría ocupada por un elemento ponderosi­
forme (“ponderosa”) y un elemento geniculado
(“claviger”), respectivamente (CHAUFFE & NICHOLS,
1995). I. conjunctus tendría un aparato septimembrado
con un elemento más que los anteriores, Lonchodina
furnishi s.f. (elemento “lexingtonensis”) en posición S2
(en este trabajo) y el elemento P1 sería del tipo ponde­
rosiforme. El resto de elementos serían vicariantes de
las distintas especies. I. conjunctus, según los autores,
habría persistido hasta finales del Desmoinesiense (Fig.
6.4) perdiendo gradualmente el elemento S1 (“Sb3”
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para los autores) o metalonchodínido (“bidentata”), evo­
lucionando a I. cornutus (STAUFFER & PLUMMER) 1932 [=
I. typus (GUNNELL)]. Ambas especies habrían coexistido
durante el Missouriense. En el Virgiliense las faunas de
conodontos apenas registran elementos de Idioprioniodus,
no registrándose ninguno en el Pérmico. CHAUFFE & NI­
CHOLS (1995) prefieren cuestionar la asignación de las es­
pecies multielementales I? healdi e I? claviger al género
Idioprioniodus porque sus aparatos difieren lo suficiente
de la especie tipo I. cornutus (= I. typus), aunque conside­
ran que aunque sea con interrogantes, deben mantenerse
dentro del género Idioprioniodus señalando así, la relación
existente entre las distintas especies de Idioprioniodus.
PURNELL & VON BITTER (2002), a partir del estudio
de más de 100 asociaciones naturales de Idioprioniodus
y basándose especialmente en dos de ellas, reconstruye­
ron en 3 dimensiones el aparato multielemental de Idio­
prioniodus, en concreto, el de I. conjunctus (por la pre­
sencia de los elementos “lexingtonensis” y “ponderosa”),
y asignaron las distintas posiciones de los elementos en
el aparato (Figura 6.3). Concluyeron que la arquitectura
del aparato de los prioniodínidos es esencialmente la
misma que la de los ozarkodínidos, además señalaron
que no se observaba una serie de transición simétrica
entre los elementos S debido a las distintas orientaciones
de los elementos S1 (“bidentata”) y S2 (“lexingtonensis”)
respecto de los elementos S0 (“subacoda”) y S3/4
(“typa”). La única orientación que permanece incierta es
la de los elementos digirados en posición P1 (“ponde­
rosa”). Hasta el momento, la reconstrucción de estos au­
tores del aparato de Idioprioniodus es la más completa.
La principal controversia existente entre las especies
del género Idioprioniodus, es como se ha ido mencionando
en este apartado la relacionada con la composición de los
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Figura 6.4.­ Filogenia de Idioprioniodus según CHAUFFE & NICHOLS (1995).
aparatos de I. healdi e I. conjunctus. NORBY (1976), como
se ha mencionado anteriormente, consideró que I. healdi e
I. conjunctus eran sinónimos, adscribiendo el material
chesteriense estudiado por este autor a I. healdi, aunque
contenía el elemento “lexingtonensis” que, según los tra­
bajos tradicionales del Morrowiense­Virgiliense, debería
haber sido asignado a I. conjunctus. En cambio para
CHAUFFE & NICHOLS (1995), la presencia del elemento “le­
xingtonensis” en materiales chesterienses indicaba preci­
samente que los ejemplares de NORBY (1976) deberían ser
asignados a I. conjunctus, ya que según la investigación de
estos autores en la caliza Barnett de edad Osagense, I. he­
aldi no presentaba un elemento “lexingtonensis” en su apa­
rato. METCALFE (1981) en las Craven Lowlands de
Inglaterra, registra elementos de tipo “lexingtonensis”
(Lonchodina furnishi s.f. según el autor) en materiales del
Chadiense (Viseense inferior) que se correlaciona parcial­
mente con el Osagense. Asimismo, NEMYROVSKA et al.
(2006) también registran elementos lexingtonensiformes
(=Lonchdina furnishi s.f.) en la parte superior de la Fm El
Hariga (Viseense inferior según la autora) y en la Fm Maz­
zer (Viseense superior) en el Valle de Saoura (Cuenca de
Béchar, Argelia). Estos autores incluyen el elemento “le­
xingtonensis” dentro de la especie I. healdi en lugar de I.
conjunctus, aunque también registran I. conjunctus en la
parte superior de la Fm El Hariga, pero no indican su com­
posición multielemental ni ilustran ningún elemento de su
aparato. El problema existente radica en que la Fm Mazzer
es de edad Viseense superior como indican NEMYROVSKA
et al. (2006) y como corroboran CÓZAR et al. (2015b) quie­
nes asignaron mediante foraminíferos una edad Viseense
superior (Asbiense inferior) para parte de la Fm El Hariga
y la Fm Mazzer. Con los datos de NEMYROVSKA et al.
(2006) el Viseense medio se encontraría supuestamente au­
sente. Tanto en el caso de METCALFE (1981) y el de
NEMYROVSKA et al. (2006), el registro del elemento “le­
xingtonensis” desde el Viseense inferior y, especialmente
en el caso de METCALFE (1981) donde se reconoce desde
el Chadiense de Inglaterra, podría indicar que este ele­
mento se encontrase formando parte del aparato de Idio­
prioniodus desde la parte inferior del Viseense inferior en
Europa Occidental y Norte de África, correlacionable con
la parte superior del Osagense. Esto imlicaría que habría
que realizar una nueva revisión de la composición de los
aparatos de las especies multielementales de I. healdi e I.
conjunctus, y considerar si, como menciona NORBY (1976)
son la misma especie y deberían ser consideradas en sino­
nimia. Lamentablemente, en la presente Tesis Doctoral no
se dispone de material suficiente para discernir este as­
pecto. Además, las asociaciones de Idioprioniodus que se
registran en Marruecos pertenecen a materiales más mo­
dernos que el Viseense inferior u Osagense. Debido a esta
situación, la asignación específica de los especímenes de
Idioprioniodus obtenidos en el transcurso de este trabajo se
ha basado en las investigaciones de CHAUFFE & NICHOLS
(1995) y de PURNELL & VON BITTER (2002), por ser la pri­
mera la revisión más reciente concerniente a este genero
multielemental y la segunda por basarse en asociaciones na­
turales donde se registra el elemento “lexingtonensis” y
donde los aparatos reconstruidos fueron adscritos a la es­
pecie multielemental I. conjunctus. En función de lo ante­
rior, se considera que este género está compuesto por las
especies Idioprioniodus healdi (ROUNDY), Idioprioniodus
claviger (ROUNDY), Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL)
e Idioprioniodus cornutus (STAUFFER & PLUMMER) pero, a
diferencia de CHAUFFE & NICHOLS (1995), se asdscriben
las especies I. healdi e I. claviger al género Idioprioniodus
(GUNNELL). No obstante, cabe señalar nuevamente que se­
rían necesarias futuras revisiones para aclarar la situación
concerniente a las especies I. healdi e I. conjunctus.
CHAUFFE & NICHOLS (1995) en su reconstrucción de
las distintas especies del género multielemental Idioprio­
niodus obervaron que los elementos que ocupan las po­
siciones S, M, P2 y, en ocasiones P1 (si el elemento es
de tipo ponderosiforme), son compartidos por distintas
especies de Idioprioniodus. Aunque algunos autores in­
cluyen a I. conjunctus y todos sus elementos dentro de
la sinonimia de I. healdi siguiendo a NORBY (1976) (p.
ej., DEAN, 1987;  SOMERVILLE, 1999; NEMYROVSKA et al.,
2006), en el caso de las asociaciones de Idioprioniodus
de Marruecos (i.e. Formación Tizra, región de Adarouch,
Meseta Central) se registran dos tipos de elementos P1,
el elemento tipo “claviger” (=Geniculatus claviger s.f.)
y el elemento “ponderosa” (=Lonchodina ponderosa s.f.)
por lo que, aparte de la posible controversia existente
entre la composición de I. healdi e I. conjunctus, en el
presente estudio se reconocen por lo menos dos especies
multielementales de Idioprioniodus, I. claviger e I. con­
junctus (en este trabajo, debido a la presencia del ele­
mento “lexingtonensis”). Además, siguiendo a CHAUFFE
& NICHOLS (1995), los elementos P2, M y S (menos el
elemento S2) se describen como elementos vicariantes a
ambas especies dentro de Idioprioniodus spp.
Idioprioniodus claviger (ROUNDY, 1926)
Elemento P1 (geniculado o “claviger”)
Lámina 1, Figuras 1­5
*1926 Polygnathus claviger ROUNDY, p. 14, Lám. 4, figs. 1a­
c, 2a­b.
1941c Bactrognathus inornata BRANSON & MEHL, p. 100,
Lám. 19, figs. 14­15.
p.1953 Geniculatus claviger (ROUNDY); HASS, p. 77, 78, Lám.
15, figs. 10, 12, 14­16, 18­19 [non figs. 11, 13, 17=I.
healdi, figs. 10, 12 cops. ROUNDY, 1926)].
?1957 Geniculatus claviger (ROUNDY); BISCHOFF, p. 21, Lám.
1, figs. 2­4 [non figs. 1, 5, 6=I. healdi].
1961 Geniculatus claviger (ROUNDY); HIGGINS, Lám. xi, fig. 11. 
1962 Geniculatus claviger (ROUNDY); HIGGINS, Lám. 1, fig. 6.
1968 Lonchodina? sp. HIGGINS & BOUCKAERT, p. 44, Lám. 1,
fig. 13.
?1969 Geniculatus sp. RHODES, AUSTIN & DRUCE, p. 92, Lám.
31, fig. 24.
1970 Geniculatus claviger (ROUNDY); MARKS & WENSINK, p.
257, Lám. 1, fig. 4.
1974 Geniculatus claviger (ROUNDY); MATTHEWS & THOMAS,
Lám. 50, figs. 1, 4.
1975 Geniculatus claviger (ROUNDY); HIGGINS, pp. 27, 28,
Lám. 2, fig. 5.
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?1980 Geniculatus claviger (ROUNDY); METCALFE, p. 302,
Lám. 37, figs. 5, 6.
1981 Geniculatus claviger (ROUNDY); METCALFE, Lám. 12,
figs. 3­6.
p.1980 Idioprioniodus paraclaviger REXROAD; NAMY, Lám. 5,
figs. 39­42 [non figs. 37, 38=I. healdi].
1986 Idioprioniodus cf. healdi (ROUNDY); MAPES & REXROAD,
T. 2, figs. 17­21
p.v1987 Idioprioniodus paraclaviger REXROAD; MERRIL &
GRAYSON, pp. 67­72, Lám. 7, figs. 39­42 [non figs. 37­
38=I. healdi, “ponderosa”cops NAMY (1980)].
1991 Geniculatus cf. claviger s.f. (ROUNDY); STONE, p. 49, 50,
Lám. 3, fig. 10.
1993 Geniculatus claviger (ROUNDY); PERRET, p. 352, Lám.
CII, figs. 13­17.
1993 Geniculatus sp. indet. DAVIES, AUSTIN & MOORE, Lám.
2, fig. 37.
1995 Idioprioniodus? claviger (ROUNDY); CHAUFFE &
NICHOLS, pp. 889­892, Lám. 1, figs. 1, 4, 11, 13­14.
?2006 Lonchodina projecta (ULRICH & BASSLER); NEMY­
ROVSKA, PERRET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 6, fig. 22.
2009 Geniculatus sp. GIBSHMAN, KABANOV, ALEKSEEV,
GOREVA & MASHKINA, Lám. 7, fig. 12.
2009 Geniculatus sp. KABANOV, GIBSHMAN, BARSKOV, ALEK­




Elemento ramiforme digirado extensiforme que
consta de dos procesos “laterales” separados entre sí
unos 120o. La cúspide se localiza en la zona donde
confluyen ambos procesos. En vista “oral”, toda la
superficie de la unidad se encuentra recubierta por
dentículos.
Debido a que la unidad se encuentra “retorcida” en
su zona apical, los procesos laterales se disponen en
distintos planos, uno girado respecto del otro, en vista
“interna”. De esta forma, el que se podría denominar
proceso “anterolateral” se une a la cúspide y cavidad
basal en la parte “posterior” de esta unidad, mientras
que el otro proceso “lateral”, lo hace en la parte “ante­
rior”. Debido a esta curvatura de la unidad y de los pro­
cesos, se puede observar en vista “interna” la parte
aboral del proceso “lateral”. Este proceso también se
refleja en una cavidad basal globosa y amplia que se
encuentra retorcida y con una proyección “posterior”
y “lateral” en el lado “interno” de la unidad.
Los procesos “laterales” en elementos juveniles son
estructuras en forma de barra, alargadas y delicadas, que
en adultos, especialmente gerontes, por acreción de
capas de apatito, sufren un engrosamiento notable, es­
pecialmente en la parte basal de los procesos, creciendo
“anteroposteriormente”, y llegando a tener forma de pla­
taforma. En la zona central de la parte de barra de los
procesos se observa una zona deprimida amplia, de des­
arrollo longitudinal, extendiéndose desde los márgenes
laterales de la cavidad basal globosa, hasta el extremo
de ambos procesos.
Los dentículos de los procesos son discretos en las
formas juveniles, mientras que en adultos y especial­
mente en gerontes, suelen encontrarse fusionados en
gran parte de su longitud, exceptuando por lo general,
en sus ápices. Son triangulares, de sección subovalada
y se inclinan progresivamente hacia la cúspide y “pos­
teriormente” desde el extremo distal de los procesos. El
proceso “lateral interno” (posición de este proceso res­
pecto al eje “anteroposterior” o rostrocaudal en la región
cefálica del animal conodonto), cuenta con hasta 10
dentículos y el “lateral externo” con hasta 12 en formas
adultas. Los dentículos de mayor tamaño se sitúan en la
parte media de los procesos, aunque de forma general
aumentan su tamaño hacia la cúspide.
La cúspide es triangular, masiva, de sección sub­
ovalada. Se inclina “posteriormente” y se encuentra
girada hacia su margen “lateral externo”. Suele ser el
doble de tamaño que los dentículos de mayor tamaño
de ambos procesos, aunque es más triangular, y
menos alargada que la cúspide de otros elementos del
aparato de Idioprioniodus.
La cúspide se continúa en una cavidad basal glo­
bosa, amplia y sinuosa que, como se ha mencionado an­
teriormente, se proyecta hacia la parte “posterior” y se
encuentra girada o “retorcida” hacia su parte “lateral ex­
terna” (respecto al eje rostrocaudal del conodonto). Pre­
senta también una proyección hacia la parte “anterior”
que se gira, a su vez, hacia la parte “lateral interna”. La
cavidad basal es profunda, continuándose en un surco
también profundo por ambos procesos, observándose
paralelamente a éste dos zonas engrosadas, rugosas y
“labiadas” que pueden observarse tanto en vista “aboral
“como “lateral interna”.
Discusión
En la literatura se observa que, por lo general, estos
elementos suelen encontrarse fragmentados, recuperán­
dose procesos y estructura de cavidad basal­cúspide por
separado. Aunque en el material de Marruecos también
es común encontrar fragmentos, la conservación de los
elementos es excepcional, especialmente los recupera­
dos de las facies laterales de montículos (TZ2/4­1,
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Material Geniculatus claviger s.f.
Capa ¿Sinestrales? ¿Dextrales? Fragmentos
TZ2/4­1 9 27 10
Pc2402 4 3 9
TZ2/4­2 22 23
Pc3864 2 2




Pc2402, TZ2/4­2, Pc3808 y Pc3848) donde se han ob­
tenido un gran número de ejemplares enteros o casi en­
teros y registrar la evolución ontogenética de este
elemento, desde estadios juveniles a gerontes. PURNELL
& VON BITTER (2002) no pudieron determinar la orien­
tación biológica correcta de los elementos P1 (en su caso
de elemento “ponderosa” dentro del aparato conodontal
de Idioprioniodus. Debido a esto, para su descripción se
sigue la inferida para los elementos “lexingtonensis” (en
posición S2) cuya orientación biológica en el aparato es
conocida. Se sigue el mismo procedimiento para el
otro tipo de elemento P1 recuperado, denominado
como “ponderosa”.
Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL, 1931)
Elemento S2 (“lexingtonensis”)
Lámina 1, Figuras 6­8
1926 Prioniodus healdi ROUNDY, p. 10, Lám. 4, figs. 5a, b.
*1931 Prioniodus lexingtonensis GUNNELL, p. 246. Lám. 29,
fig. 4.
1941 Ligonodina lexingtonensis (GUNNELL); ELLISON, p. 115,
Lám. 20, figs. 13­15.
1958 Lonchodina furnishi n. sp. REXROAD, p. 22, Lám. 4, figs.
11­13.
1961 Lonchodina furnishi REXROAD; HIGGINS, Lám. xi, fig. 8.
non1962 Lonchodina furnishi? REXROAD; HIGGINS, Lám. 1,
fig. 4.
1968 Lonchodina clarki (GUNNELL); HIGGINS & BOUCKAERT,
p. 43, Lám. 2, fig. 1.
1969 Lonchodina furnishi REXROAD; RHODES, AUSTIN &
DRUCE, pp. 141, 142, Lám. 24, figs. 20a­23c.
1970 Lonchodina furnishi REXROAD; MARKS & WENSINK, p.
266, Lám. 1, fig. 5.
1971 Lonchodina furnishi REXROAD; COLLINSON, REXROAD &
THOMPSON, fig. 8.
1972 Ligonodina lexingtonensis (GUNNELL); VON BITTER, p.
76, Lám. 12, figs. 2a­b.
1973 Idioprioniodus lexingtonensis (GUNNELL); BAESEMANN,
p. 704, Lám. 3, figs. 3, 8 (elemento B2).
1973 Lonchodina furnishi REXROAD; AUSTIN & ALDRIDGE,
Lám. 1, fig. 9.
1975 Ligonodina lexingtonensis (GUNNELL); HIGGINS, p. 58,
Lám. 6, figs. 9, 10.
1975 Lonchodina furnishi REXROAD; HIGGINS, p. 60, Lám. 2,
fig. 6.
1976 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); NORBY, p. 134, Lám.
9, figs. 2, 5, 10 (elemento B2a).
1981 Lonchodina furnishi REXROAD; METCALFE, pl. 16, figs.
1, 8.
1982 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); HIGGINS & WAG­
NER­GENTIS, p. 333 (elemento B2).
1985 Idioprioniodus cf. conjunctus (GUNNELL); REXROAD &
MERRILL, Lám. 3, fig. 17.
1985 Lonchodina furnishi REXROAD; HUSRI & AUSTIN, Lám.
1, fig. 21.
1987 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); DEAN, pp. 28­29, Lám.
1, fig. 5 (elemento Sbα).
1988 Idioprioniodus, elemento Sb, SWEET, p. 83, fig. 15.31
[fila superior, 2da figura por la derecha].
1991 Idioprioniodus cf. healdi (ROUNDY); STONE, pp. 40­42,
Lám. 5, fig. 5 (elemento Sb1).
1993 Lonchodina furnishi HASS; DAVIES, AUSTIN & MOORE,
Lám. 2, fig. 27 (elemento S).
1993 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); REXROAD, figs.
4.3, 4.6 (elemento Sc3).
1994 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); VARKER, p. 309, Lám.
2, fig. 5 (elemento Sbα).
1996 Elementos de Idioprioniodus; RODRÍGUEZ CAÑERO &
GUERRA­MERCHÁN, Lám. II figs. 13, 14.
1999 Idioprioniodus healdi (GUNNELL); SOMERVILLE, pp. 182­
182, Lám. 5, fig. 10 (elemento Sb2).
1999 Idioprioniodus healdi (GUNNELL); SOMERVILLE &
SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 17.
2005 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); MEDINA­VAREA,
SARMIENTO, RODRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 25­27, Lám. 1,
fig. 1.
2006 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); NEMYROVSKA, PERRET­





Elemento ramiforme digirado de tipo extensiforme
formado por dos procesos laterales y una cúspide y ca­
vidad basal en la zona de unión de los dos procesos. En
vista “interior” el proceso “lateral interno” (posición del
proceso respecto al eje dorsoventral del conodonto) es
más largo que el proceso “lateral externo”, constando
de hasta 6 dentículos el primero y de hasta 5 dentículos
el segundo (aunque en la mayoría de los casos se en­
cuentra fragmentado). Los dentículos son lanceolados,
de sección subredondeada a pseudovalada, discretos en
gran parte de su longitud, pudiendo fusionarse el dentí­
culo posterior del proceso “lateral interno” con la cús­
pide en formas adultas. En ambos procesos, se inclinan
“posteriormente” y se reclinan, de forma gradual, desde
los extremos de los procesos hacia la cúspide, desple­
gándose como en abanico. Los dentículos del proceso
“lateral interno” son de mayor tamaño que los del pro­
ceso “lateral externo”. Los dentículos de mayor tamaño
se encuentran en la parte media de los procesos. Las ba­
rras de ambos procesos se encuentran comprimidas “an­
teroposteriormente”, presentando la del proceso “lateral
interno” un surco que se extiende desde los márgenes
laterales de la cavidad basal hasta el extremo distal del
proceso. Este mismo surco puede estar desarrollado en el
proceso “lateral externo”, fundamentalmente en su parte
“proximal” (respecto de la cúspide) pudiendo desaparecer
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Material Ligonodina lexingtonensis s.f.
Capa Sinestrales Dextrales Fragmentos
TZ2/4­1 26 15
Pc2402 12 8




hacia mitad de la barra, la cual se vuelve plana. Los pro­
cesos forman un ángulo de 90­110o entre sí.
La cúspide es alargada, de forma lanceolada, con már­
genes aquillados debido a dos surcos laterales desarrolla­
dos en su parte basal a media y dobla en tamaño los
dentículos del proceso “lateral interno”. Se caracteriza
porque en su parte basal es cóncava enderezándose inme­
diatamente, para girarse lateralmente de forma que su
parte “posterior” mira hacia el proceso “lateral interno”.
Este “retorcimiento” o flexión sigmoidal de la cúspide es
característico de este tipo de elemento.
La cúspide se continúa en su parte basal en una cavi­
dad basal subsimétrica, globosa y amplia, que se encuen­
tra proyectada tanto “interna” como “externamente”, y
está situada de forma oblicua respecto al plano vertical
formado por los procesos en vista “interna”. La forma
sigmoidal de la cavidad basal es un carácter caracterís­
tico de este tipo de elementos. En vista “aboral”, la ca­
vidad basal se prolonga como un surco por el margen
basal de ambos procesos hasta los extremos distales de
cada uno de ellos.
Discusión
Las características que diferencian este elemento de
Lonchodina paraclaviger s.f. (“ponderosa”) y Geniculatus
claviger s.f. (“claviger”) son fundamentalmente: (i) forma
de la cavidad basal, siendo su proyección simétrica (igual­
mente desarrollada tanto “interna” como “externamente”
en el elemento “lexingtonensis”, mientras que en los otros
dos elementos, se proyecta fundamentalmente hacia el lado
“interno” del elemento; (ii) la cavidad basal se encuentra
“retorcida” en el elemento “lexingtonensis” confiriéndole
un aspecto sigmoidal (VON BITTER, 2007, com. pers.), (iii)
la cúspide se encuentra retorcida en “lexingtonensis” de
forma muy marcada, por lo que se inclina posteriormente
y su lado “interno” mira hacia el proceso “anterolateral”,
además de ser mayor en tamaño y lanceolada respecto a
los otros dos elementos y (iv) la morfología y posición de
los procesos, ya que aunque se encuentren en un mismo
plano como en el caso de “ponderosa”, la forma y tamaño
de los procesos es distinta, y en “claviger” los procesos se
encuentran flexionados de forma que en vista “interna” se
encuentran en distintos planos.
Idioprioniodus spp.
Elementos vicariantes de I. healdi (ROUNDY, 1926) e I.
conjunctus (GUNNELL, 1933)
Elemento P1 ( “ponderosa”)
Lámina 1, Figura 9
p.1926 Prioniodus sp. D ROUNDY, p. 11, Lám. 4, figs. 13a­b
[non fig. 12 = elemento M].
*1941 Lonchodina? ponderosa ELLISON, p. 116, Lám. 20, fig.
37­39.
p.1953 Geniculatus claviger (ROUNDY); HASS, p. 77, 78, Lám.
15, figs. 11, 13, ?17 [non figs. 10, 12, 14­16, 18, 19=I.
claviger; figs. 11, 17, cop. ROUNDY (1926)].
?1957 Geniculatus claviger BISCHOFF, Lám. 1, figs. 1, 5­6
[non figs. 2­4=I. claviger].
1958 Lonchodina paraclaviger REXROAD, p. 22, Lám. 4, figs.
7­10.
1962 Lonchodina furnishi? REXROAD; HIGGINS, Lám. 1, fig. 4.
1969 Lonchodina paraclaviger REXROAD; RHODES, AUSTIN &
DRUCE, pp. 143, 144, Lám. 24, figs. 15a, b, 18a, b.
1971 Lonchodina paraclaviger REXROAD; COLLINSON,
REXROAD & THOMPSON, Fig. 8.
1972 Lonchodina? ponderosa ELLISON; VON BITTER, p. 79,
Lám. 12, figs. 5a­c.
1973 Idioprioniodus lexingtonensis (GUNNELL); BAESEMANN,
p. 704, Lám. 3, figs. 4, 5 (elemento B3b).
1975 Lonchodina paraclaviger REXROAD; HIGGINS, p. 60,
Lám. 2, fig. 9.
1975 Lonchodina ponderosa ELLISON; HIGGINS, pp. 60, 61,
Lám. 2, fig. 11.
1975 Lonchodina paraclaviger (REXROAD); NICOLL &
REXROAD, p. 25, Lám. 3, figs. 16, 17.
1976 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); NORBY, p. 137, Lám.
9, figs. 3, 8 (elemento B2c).
p.1980 Idioprioniodus paraclaviger (REXROAD); NAMY, Lám.
5, figs. 37­38 [non figs. 32­36, 39­40=I. claviger].
1980 Lonchodina ponderosa ELLISON, METCALFE, p. 307,
Lám. 37, figs. 18, 19.
1982 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); HIGGINS & WAG­
NER­GENTIS, p. 333, Lám. 34, fig. 29 (elemento B3b)
1985 Idioprioniodus cf. conjunctus (GUNNELL); REXROAD &
MERRILL, Lám. 4, fig. 17.
?1986 Idioprioniodus cf. healdi (ROUNDY); MAPES &
REXROAD, Lám. 2, fig. 18 (elemento lonchodiniforme).
1987 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); DEAN, pp. 30­31,
Lám. 1, fig. 4 (elemento Sbγ).
1987 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); MERRIL,
GRAYSON & MOSLEY, pp. 23­45, Lám. 2, figs. 2, 3, 5.
v1987 Idioprioniodus paraclaviger MERRIL & GRAYSON, pp.
67­72, Lám. 7, figs. 37­38 [non figs. 39­42 I. claviger,
cops. NAMY 1980].
v1987 Idioprioniodus cf. conjunctus (GUNNELL); MERRIL &
GRAYSON, pp. 67­72, Lám. 6, figs. 18, 22.
1991 Idioprioniodus cf. healdi (ROUNDY); STONE, pp. 40­42,
Lám. 5, fig. 8 (elemento Sb2).
?1991 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); BROWN,
REXROAD, EGGERT & HOROWITZ, fig. 7.23, 7.24.
1993 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); REXROAD, fig.
4.4, 4.13, 4.14 (elementos Sb2, Sb3 y Pb?, respectiva­
mente).
1995 Idioprioniodus? healdi (ROUNDY); CHAUFFE & NICHOLS,
p. 889­892, Lám. 1, figs. 2, 3 (elemento ?Pa).
?1996 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); KRUMHARDT,
HARRIS & WATTS, p. 45, Lám. 5, figs. 14, 15 (elemento Sb).
1998 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); BELKA & LEHMAN,
Lám. 5, fig. 10 (elemento "Pb").
1999 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); SOMERVILLE , p. 179,
Lám. 5, figs. 1­3.
1999 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); SOMERVILLE &
SOMERVILLE; Lám. 1, fig. 13.
2009 Idioprioniodus sp. GIBSHMAN, KABANOV, ALEKSEEV,
GOREVA & MOSHKINA, Lám. 9, fig. 11.
2009 Idioprioniodus sp. KABANOV, GIBSHMAN, BARSKOV,
ALEKSEEV & GOREVA, Lám. 3, fig. 4.
Denominación morfotaxonómica: Lonchodina
ponderosa ELLISON, 1941.
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Descripción
Elemento ramiforme digirado de tipo extensi­
forme. Ambos procesos laterales se encuentran en el
mismo plano. El único ejemplar recuperado se en­
cuentra fragmentado pero sólo le falta una pequeña
parte del proceso “lateral interno” por lo que sus ca­
racterísticas principales son reconocibles.
En vista “interna”, la barra de ambos procesos está
engrosada en sentido “anteroposterior”, especialmente
en su parte media, volviéndose plana (comprimida “an­
teroposteriormente” en el extremo posterior del proceso
“lateral externo”. La barra del proceso “lateral interno”
presenta un surco longitudinal amplio que se extiende
desde los márgenes de la cavidad basal hacia el extremo
distal del proceso. Los dentículos se desarrollan desde
los extremos distales de ambos procesos hasta la cúspide
y están fusionados en gran parte de su longitud, especial­
mente aquellos más cercanos a la cúspide. Los dentículos
de ambos procesos son triangulares a subredondeados,
de sección subredondeada a pseudovalada. En el pro­
ceso “lateral interno” sólo se contabilizan 6 dentículos,
por estar fragmentado, mientras que en el otro proceso
“lateral”, se observan hasta 8. El engrosamiento de la
barra, la fusión de los dentículos, así como los recreci­
mientos indicarían un período prolongado de acreción
de capas de apatito, por lo que se trataría de un espéci­
men adulto o muy probablemente geronte.
La cúspide se encuentra fragmentada pero es similar
a la del elemento P1 de I. claviger. Es masiva, de as­
pecto triangular, sección pseudovalada por aquilla­
miento de sus márgenes y de mayor tamaño que los
dentículos. Se inclina “posteriormente” y se encuentra
ligeramente girada hacia su lado “interno”. Se prolonga
en una cavidad basal globosa, que se proyecta “inter­
namente”. En vista “aboral”, la cavidad basal se conti­
núa en forma de surco en ambos procesos.
Discusión
Se diferencia de I. claviger en que la estructura en
general no se encuentra “retorcida”, estando los dos pro­
cesos en el mismo plano. Además, el tamaño de los pro­
cesos es menor que en I. claviger.
Aunque el elemento “ponderosa” se puede asemejar
al elemento S2 “lexingtonensis”, se diferencian en que
la cavidad basal de “ponderosa” se proyecta sustancial­
mente hacia la parte “interna” del elemento, mientras
que en “lexingtonensis” se proyecta tanto “interna”
como “externamente” y de forma oblicua al plano ver­
tical establecido por los procesos en vista “interna”. La
barra de los procesos del elemento “lexingtonensis”,
aunque en forma adultas se encuentre engrosada, suele
estar comprimida “anteroposteriormente”, mientras que
en “ponderosa”, en las formas adultas puede producirse
un engrosamiento en esta dirección dándole una cierta
morfología de plataforma aunque no tan desarrollada
como en I. claviger. Ambos elementos también se di­
ferencian en sus cúspides, más alargada y lanceolada
en “lexingtonensis”, y más corta y triangular en “pon­
derosa”. Una característica fundamental de la cúspide
de “lexingtonensis” es que aunque en su parte basal se
orienta “posterolateralmente”, a lo largo de su desarro­
llo está girada hacia el proceso “anterolateral”. La
forma de los procesos y el número de dentículos tam­
bién sirven para diferenciarlos.
Idioprioniodus spp.
Elementos vicariantes de I. claviger (ROUNDY, 1926),
I. conjunctus (GUNNELL, 1931) e I. healdi (ROUNDY,
1926)
Elemento P2 (“clarki”)
Lámina 1, Figuras 10­12
*1931 Prioniodus clarki GUNNELL, p. 247, Lám. 29, fig. 8.
1941 Lonchodina clarki (GUNNELL), ELLISON, p. 116, Lám. 20,
figs. 21, 27, 30, 31.
1952 Duboisella typica RHODES, pp. 896­898, Lám. 128 (mar­
cado como “l”, elemento Lonchodina).
1953 Lonchodina paraclarki n. sp. HASS, p. 83, Lám. 16, figs.
15, 16.
1957 Lonchodina cf. projecta ULRICH & BASSLER; BISCHOFF,
p. 34, Lám. 1, fig. 20.
non1958 Lonchodina cf. paraclarki HASS; REXROAD, p. 22,
Lám. 4, figs. 4, 5.
1961 Lonchodina cf. projecta ULRICH & BASSLER; HIGGINS,
Lám. xi, fig. 10.
non1968 Lonchodina clarki (GUNNELL); HIGGINS & BOUCK­
AERT, p. 43, Lám. 2, fig. 1.
1968 Lonchodina bischoffi HIGGINS & BOUCKAERT, p. 43.
1969 Lonchodina paraclarki HASS; RHODES, AUSTIN &
DRUCE, p. 143, Lám. 24, figs. 16a, b.
1969 Lonchodina bolbosa COLLINSON & DRUCE (nom. nud.);
RHODES, AUSTIN & DRUCE, p. 140, Lám. 24, figs. 12­14.
1971 Lonchodina paraclarki HASS; COLLINSON, REXROAD &
THOMPSON, Fig. 8.
1972 Neoprioniodus conjunctus (GUNNELL); VON BITTER, p.
69, Lám. 12, fig. 4a­c (elemento Pl).
1973 Idioprioniodus lexingtonensis (GUNNELL) BAESEMANN,
p. 704, Lám. 3, fig. 2 (elemento B1b).
1975 Lonchodina bischoffi HIGGINS & BOUCKAERT; HIGGINS,
pp. 59, 60, Lám. 2, figs. 1­4, 8.
1975 Idioprioniodus paraclaviger (REXROAD); NICOLL &
REXROAD, p. 23, Lám. 3, figs. 8­11 (elemento “clarki”).
1976 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); NORBY, p. 134, Lám.
9, figs. 2, 5, 10 (elemento B2b).
1980 Lonchodina bischoffi HIGGINS & BOUCKAERT; MET­
CALFE, Lám. 37, figs. 13, 14 (elemento “typa”).






1981 Lonchodina bischoffi HIGGINS & BOUCKAERT; METCALFE,
Lám. 16, figs. 2a, b.
1981 Idioprioniodus sp. aff. I. healdi (ROUNDY); REXROAD, p.
11, Lám. 2, fig. 7 (elemento Sb).
1982 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); HIGGINS & WAG­
NER­GENTIS, pp. 332, 333, Lám. 34, fig. 23 (elemento
B1b).
1985 Idioprioniodus cf. conjunctus (GUNNELL); REXROAD &
MERRILL, Lám. 3, fig. 16.
1987 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); DEAN, p. 230, Lám. 1,
fig. 6 (element Sbβ).
1987 ?Lonchodina sp. ARMSTRONG & PURNELL, Lám. 2, fig. 16.
1987 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); MERRIL,
GRAYSON & MOSLEY, pp. 23­45, Lám. 2, fig. 4.
v1987 Idioprioniodus cf. conjunctus (GUNNELL); MERRIL &
GRAYSON, pp. 67­72, Lám. 5, fig. 8.
1988 Idioprioniodus, elemento Pb, SWEET, p. 83, Fig. 5.31 [fila
superior, 2º elemento por la izquierda].
1991 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); BROWN,
REXROAD, EGGERT & HOROWITZ, fig. 7. 25.
1993 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); REXROAD, fig. 4,
figs. 5 (elemento Sb1).
1994 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); VARKER, p. 309, Lám.
2, fig. 7 (elemento Sbβ).
1995 Vicarious Elements of Idioprioniodus? claviger and Id­
ioprioniodus? healdi (ROUNDY) from the Chesterian;
CHAUFFE & NICHOLS, Lám. 1, figs. 5­10, 12
1996 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); KRUMHARDT,
HARRIS & WATTS, p. 45, Lám. 5, fig. 11 (elemento Pb).
1999 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); SOMERVILLE, p. 180,
Lám. 5, figs. 4, 7 (elemento Pb).
2004 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); BERMÚDEZ­ROCHAS,





Elemento ramiforme digirado breviforme con un
proceso lateral y un proceso “anterior” y una cúspide
alargada inclinada “posteriormente” en posición central.
En vista “externa” los procesos forman un ángulo de
aproximadamente 90o entre sí.
El proceso “lateral interno” está fragmentado en la ma­
yoría de los ejemplares, distinguiéndose por su inserción
en la parte central de la unidad o por una parte del proceso
con hasta 3 dentículos. En vista “interna” el proceso “la­
teral externo” es alargado con su barra comprimida “an­
teroposteriomente” y con una depresión en su parte
inferior, más marcada en adultos. La barra puede ser recta
a ligeramente sinuosa en vista “interna”, dibujando una li­
gera convexidad en su parte media. Los dentículos del pro­
ceso “lateral externo” pueden ser hasta 9 o 10 en número,
inclinados de forma progresiva “posteriormente” y recli­
nados también de forma progresiva, desde el extremo del
proceso hacia la cúspide, desplegándose en forma de aba­
nico. Los dentículos son alargados, discretos, triangulares
hacia su base y redondeados hacia el ápice, de sección
pseudovalada. Aquellos más cercanos a la cúspide pueden
llegar a presentar dos surcos laterales que les dan una mor­
fología aquillada, más marcada en adultos.
La cúspide es alargada, está bien desarrollada, y dobla
en longitud a los dentículos de mayor tamaño del proceso
“lateral externo”. Es lanceolada en su base redondeándose
hacia el ápice y su sección es pseudovalada. En vista “pos­
terior” es cóncava en la porción basal, casi plana en la
parte media y ligeramente convexa hacia el ápice. Además
de estar inclinada “posteriormente” se encuentra girada
desde su parte media hacia el ápice, estando dirigida su
parte “posterior” hacia el proceso “lateral externo”. Los
márgenes laterales, especialmente en la zona basal, se en­
cuentran aquillados, y al estar girada la cúspide, esta parte
aquillada se encuentra en posición “posterior”.
La cúspide se prolonga en una cavidad basal que es
característica de los elementos de Idioprioniodus. Es
globosa, amplia, asimétrica, proyectándose marcada­
mente hacia la parte “interna” del elemento. Se prolonga
como un surco en el margen basal de los procesos en
vista “aboral”.
Elemento M (“conjunctus”)
Lámina 1, Figuras 13­15
?1926 Prioniodus sp. B ROUNDY, p. 11, Lám. 4, fig. 9.
p.1926 Prioniodus sp. D ROUNDY, fig. 12 [non fig. 13a, b =
elemento P1 I. healdi].
*1931 Prioniodus conjunctus GUNNELL, p. 247, Lám. 29, fig. 7.
1952 Duboisella typica RHODES, pp. 897, 898, Lám. 128,
(marcado como “b”, elemento Prioniodus).
1953 Prioniodus inclinatus HASS, p. 87, Lám. 16, figs. 10­14
[fig. 12 cop. ROUNDY (1926)].
1957 Prioniodina bulbosa (ELLISON); BISCHOFF, p. 46, Lám.
5, fig. 37.
1960 Neoprioniodus brevis CLARKE, pp. 13, 14, Lám. 2, fig. 7.
1961 Neoprioniodus inclinatus (HASS); HIGGINS, p. 220, Lám.
Xi, fig. 3.
1962 Neoprioniodus conjunctus (GUNNELL); HIGGINS, p. 10,
Lám. 1, fig. 2.
1969 Euprioniodina sp. nov. A RHODES, AUSTIN & DRUCE, pp.
91, 92, Lám. 22, figs. 13a, b.
1969 Neoprioniodus conjunctus (GUNNELL); RHODES, AUSTIN
& DRUCE, pp. 159, 160, Lám. 21, figs. 16a­17b, 20a, b.
1972 Neoprioniodus conjunctus (GUNNELL); VON BITTER, p.
69, Lám. 9, figs. 6a, b (element Ne).
1973 Idioprioniodus lexingtonensis (GUNNELL); BAESEMANN,
p. 703, Lám. 3, fig. 7 (elemento N).
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1975 Neoprioniodus conjunctus (GUNNELL); HIGGINS, pp. 66,
67, Lám. 3, fig. 7.
1975 Idioprioniodus paraclaviger (REXROAD); NICOLL &
REXROAD, p. 24, Lám. 3, figs. 1­3 (elemento “conjunctus”).
1976 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); NORBY, p. 139, Lám.
9, figs. 4, 7, 9, 12, 25a, b (elemento N1).
1981 Neoprioniodus conjunctus (GUNNELL); METCALFE, Lám.
18, figs. 7, 9.
?1981 Synprioniodina spathata sp. nov. METCALFE, pp. 43, 45,
Lám. 19, figs. 10 a, b.
1981 Idioprioniodus sp. aff. I. healdi (ROUNDY); REXROAD, p.
11, Lám. 2, fig. 8 (elemento M).
1982 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); HIGGINS & WAG­
NER­GENTIS, p. 332, Lám. 34, fig. 21 (elemento N1).
1985 Idioprioniodus cf. conjunctus (GUNNELL); REXROAD &
MERRILL, Lám. 4, fig. 18.
1986 Idioprioniodus cf. healdi (ROUNDY); MAPES & REXROAD,
Lám. 2, figs. 17, 19.
1987 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); DEAN, pp. 26­27, Lám.
1, fig. 2 (elemento M).
1987 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); MERRIL,
GRAYSON & MOSLEY, pp. 23­45, Lám. 2, fig. 6.
v1987 Idioprioniodus cf. conjunctus (GUNNELL); MERRIL &
GRAYSON, pp. 67­72, Lám. 5, fig. 9, Lám. 6, figs. 13, 15.
1988 Idioprioniodus, elemento M SWEET, p. 83, fig. 5.31 [fila
superior, 3º elemento por la izquierda].
1991 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); BROWN,
REXROAD, EGGERT & HOROWITZ, fig. 7.26.
1993 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); REXROAD, fig. 4,
figs. 1, 2 (elementos M1 y M2 respectivamente).
1995 Vicarious Elements of Idioprioniodus? claviger and Id­
ioprioniodus? healdi (ROUNDY) from the Chesterian;
CHAUFFE & NICHOLS, Lám. 1, fig. 5.
1996 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); KRUMHARDT,
HARRIS & WATTS, p. 45, Lám. 5, fig. 16 (elemento M).
1999 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); SOMERVILLE, p. 181,
Lám. 5, fig. 5 (elemento M).
1999 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); SOMERVILLE &
SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 14. 
2005 Idioprioniodus spp. MEDINA­VAREA, SARMIENTO, RODRÍ­
GUEZ & CÓZAR, p. 27, Lám. 1, fig. 2.
2006 Idioprioniodus healdi (GUNNELL); NEMYROVSKA, PER­




Elemento ramiforme dolobrado formado por cús­
pide, anticúspide y un proceso “posterior”. La cúspide
es lanceolada masiva, con margen “anterior” recto a
convexo. Presenta una depresión en su margen “pos­
terior” desde su contacto con la cavidad basal, que se
prolonga como un surco hasta casi alcanzar la cúspide
contribuyendo a su aspecto lanceolado. La cúspide se
proyecta “aboral” y “anteriormente” en forma de una
anticúspide triangular con hasta dos dentículos en su
margen “anterior” y hacia su extremo “aboral”. Estos
dentículos pueden distinguirse peor en los elementos
adultos, especialmente en gerontes, al volverse más
groseros por acreción de capas de apatito.
El proceso “posterior” se continúa desde la estructura
de la cúspide­anticúspide y cavidad basal, curvándose
“aboralmente” y encontrándose, en su parte “anterior” in­
clinado hacia la parte “externa” de la unidad, pudiéndose
observar la parte “aboral “del proceso. En los ejemplares
recuperados este proceso se encuentra fragmentado por
lo que se desconoce el número exacto de dentículos. Se
han observado hasta 3 dentículos lanceolados y discretos,
de sección pseudovalada. En vista “lateral interna” se ob­
serva una concavidad en su parte media.
Este elemento presenta una cavidad basal caracterís­
tica, localizada entre el margen “posterior” de la cúspide
y el primer dentículo del proceso “posterior”. Al prolon­
garse tanto hacia la anticúspide como hacia el proceso
“posterior” en forma de surco es de tipo elíptica, globosa
en su parte central y alargada hacia sus extremos en vista
“aboral”. Tanto en vista “aboral” como “lateral interna”
se observa que el surco del proceso posterior es profundo
y marcado.
Elemento S0 (“subacoda”)
Lámina 1, Figuras 16, 17
*1931 Prioniodus subacodus GUNNELL, p. 246, Lám. 29, fig. 5.
1941 Hibbardella subacoda (GUNNELL); ELLISON, p. 118,
Lám. 20, figs. 22, 26.
1952 Duboisella typica RHODES, pp. 897, 898, Lám. 128
(marcado como “c”, elemento Hibbardella).
1953 Roundya barnettana n. sp. HASS, p. 89, Lám. 16, figs.
8, 9.
1957 Roundya barnettana HASS; BISCHOFF, p. 52, Lám. 5,
figs. 19, 20.
1958 Roundya costata REXROAD, p. 26, Lám. 2, figs. 5­8.
?1960 Roundya sp. CLARKE, p. 15, Lám. 2, fig. 5.
1961 Roundya subacoda (GUNNELL); HIGGINS, p. 220, Lám.
Xi, fig. 13.
1962 Roundya subacoda (GUNNELL); HIGGINS, pp. 11, 12,
Lám. 1, fig. 1.
1969 Hibbardella (Roundya) barnettana HASS; RHODES,
AUSTIN & DRUCE, p. 116, Lám. 25, figs. 2­5.
1969 Hibbardella (Roundya) sp. RHODES, AUSTIN & DRUCE,
pp. 116, 117, Lám. 25, fig. 1.
1972 Neoprioniodus conjunctus (GUNNELL); VON BITTER, p.
70, Lám. 16, figs. 2a, b (elemento Tr).
1973 Idioprioniodus lexingtonensis (GUNNELL); BAESEMANN,
p. 704, Lám. 3, fig. 9 (elemento B3a).
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1975 Roundya barnettana HASS; HIGGINS, p. 72, Lám. 1, figs.
1­3, 12.
1975 Idioprioniodus paraclaviger (REXROAD); NICOLL &
REXROAD, p. 23, Lám. 3, fig. 15 (elemento aff. suba­
coda).
1981 Idioprioniodus sp. aff. I. healdi (ROUNDY); REXROAD, p.
11, Lám. 2, fig. 6.
1981 Roundya barnettana HASS; METCALFE, Lám. 16, figs. 4a,
b.
1982 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); HIGGINS & WAG­
NER­GENTIS, p. 333, Lám. 34, fig. 18 (elemento B3a).
1985 Idioprioniodus cf. conjunctus (GUNNELL); REXROAD &
MERRILL, Lám. 4, fig. 19.
1986 Idioprioniodus cf. healdi (ROUNDY); MAPES &
REXROAD, Lám. 2, fig. 21 (elemento “Sa”).
1987 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); DEAN, pp. 27, 28,
Lám. 1, fig. 1.
1987 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); MERRIL, GRAY­
SON & MOSLEY, pp. 23­45, Lám. 2, fig. 1.
1988 Idioprioniodus, elemento Sa SWEET, p. 83, Fig. 5.31
[fila superior, 1er elemento por la derecha].
1991 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); BROWN,
REXROAD, EGGERT & HOROWITZ, fig. 7.27.
1993 Roundya barnettana HASS; DAVIES, AUSTIN & MOORE,
Lám. 2, fig. 16 (elemento "Sa").
1993 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); REXROAD, fig.
4, figs. 9, 10 (elemento Sa).
1994 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); VARKER, p. 309, Lám.
2, fig. 9 (elemento Sa).
1995 Elementos vicariantes de Idioprioniodus? claviger e
Idioprioniodus? healdi (ROUNDY); CHAUFFE & NICHOLS,
Lám. 1, figs. 5­10, 12.
1999 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); SOMERVILLE, pp. 181­
182, Lám. 5, fig. 9 (elemento Sa).
1999 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); SOMERVILLE &
SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 16. 
2004 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); BERMÚDEZ­ROCHAS,
SARMIENTO & RODRÍGUEZ, pp. 29­31, Lám. 1, fig. 13.
2005 Idioprioniodus spp. MEDINA­VAREA, SARMIENTO, RO­
DRÍGUEZ & CÓZAR, p. 27, Lám. 1, fig. 3.
2006 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); NEMYROVSKA, PER­




Elemento ramiforme alado, simétrico, constituido
por dos procesos “laterales”, un proceso “posterior” y
una cúspide y cavidad basal en posición central. Los
procesos “laterales” son de tipo barra, más delicados en
las formas juveniles y masivos en las adultas. En vista
“interna” se localizan uno aproximadamente a 90o del
otro. Están comprimidos en sentido “anteroposterior” y
tienen un margen basal sinuoso, siendo cóncavo en la
parte inmediatamente próxima a la cavidad basal, vol­
viéndose convexo a la altura del primer dentículo hasta
su parte media y nuevamente cóncavo a recto hacia los
extremos de los procesos.
En ambos procesos se observan hasta 5 dentículos dis­
cretos, alargados, lanceolados, de sección subovalada a re­
dondeada hacia sus ápices. En vista “interna” son cóncavos
en su parte basal, inclinados posteriormente y progresiva­
mente reclinados hacia la cúspide desde los extremos de
los procesos, disponiéndose en forma de abanico.
El proceso “posterior” está fragmentado en los ejem­
plares estudiados. Tiene forma de barra, más delicada
que la de los procesos “laterales” y se encuentra com­
primido “lateralmente” al igual que el único dentículo
que se observa en éste. La sección de este proceso es de
tipo subrectangular. El dentículo es pequeño, de mucho
menor tamaño que los dentículos de los procesos “late­
rales “, de sección subovalada e inclinado posterior­
mente. Es cóncavo en su parte “posterior”.
La cúspide es masiva, de gran tamaño, más del
doble que los dentículos de mayor tamaño de ambos
procesos. En vista “interna” se inclina “posterior­
mente”, presentando una marcada concavidad en su
parte basal, enderezándose desde su parte media hacia
el ápice. Es alargada de sección subovalada a subre­
dondeada, especialmente hacia su extremo distal. Sus
márgenes “laterales” se encuentran aquillados por la
presencia de dos surcos que se desarrollan desde su
parte basal hacia la cúspide. En su parte central y basal,
debido a la morfología de la cavidad basal, presenta
una depresión marcada que se extiende en forma de
surco amplio hasta desaparecer al final del primer ter­
cio de la cúspide.
En vista “aboral” la cavidad se extiende en forma de
surco por el margen basal de los 3 procesos, por lo que
además de ser globosa y amplia es de tipo triangular. En
vista “anterior” se observa su marcada proyección hacia
esta zona.
Elemento S1α (“bidentata”)
Lámina 2, Figura 1
*1931 Prioniodus bidentatus GUNNELL, p. 247, Lám. 29, fig. 6.
1941c Metalonchodina bidentata (GUNNELL); BRANSON &
MEHL, p. 106, Lám. 19, fig. 34.
1952 Duboisella typica RHODES, pp. 897, 898, Lám. 128 (mar­
cado como “m”, elemento Metalonchodina).
1953 Metalonchodina sp. A HASS, p. 85, Lám. 16, figs. 17, 18.
1957 Metalonchodina bidentata (GUNNELL); BISCHOFF, p. 37,
Lám. 5, figs. 13, 15, 46.
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1960 Metalonchodina conflecta CLARKE, p. 17, Lám. 2, fig. 14.
non1961 Metalonchodina bidentata (GUNNELL); HIGGINS, Lám.
Xii, fig. 9.
non1962 Metalonchodina bidentata (GUNNELL); HIGGINS, Lám.
1, fig. 3.
1964 Metalonchodina sp. REXROAD & FURNISH, p. 673, Lám.
111, fig. 7.
1968 Metalonchodina sp. HIGGINS & BOUCKAERT, p. 44 Lám.
2, fig. 4.
1969 Metalonchodina bidentata (GUNNELL); RHODES, AUSTIN
& DRUCE, pp. 154­156, Lám. 24, figs. 8, 10­11 [non fig.
9=M. multidentata HIGGINS, 1975].
1975 Metalonchodina bidentata (GUNNELL); HIGGINS, p. 63,
Lám. 1, fig. 13.
1975 Idioprioniodus paraclaviger (REXROAD); NICOLL &
REXROAD, p. 25, Lám. 3, figs. 12­14 (elemento aff. bidentata).
1976 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); NORBY, p. 139, Lám., 9,
figs. 6, 13 (elemento N2).
1982 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); HIGGINS & WAG­
NER­GENTIS, p. 332, Lám. 34, fig. 27 (elemento N2).
1985 Idioprioniodus cf. conjunctus (GUNNELL); REXROAD &
MERRILL, Lám. 3, figs. 18, 19.
1987 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); DEAN, pp. 25, 26, Lám.
1, fig. 3 (elemento Pb).
1987 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); MERRIL, GRAYSON
& MOSLEY, pp. 23­45, Lám. 2, fig. 7.
v1987 Idioprioniodus cf. conjunctus (GUNNELL); MERRIL &
GRAYSON, pp. 67­72, Lám. 6, fig. 16.
1988 Idioprioniodus, elemento Pa SWEET, p. 83, Fig. 5.31 [fila
superior, 1er elemento por la izquierda].
1991 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); BROWN, REXROAD,
EGGERT & HOROWITZ, fig. 7.28.
1993 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); REXROAD, fig. 4,
figs. 11, 12 (¿elemento Pa?).
1994 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); VARKER, p. 309 (ele­
mento Pb).
1995 Elementos vicariantes de Idioprioniodus? claviger e Idio­
prioniodus? healdi (ROUNDY); CHAUFFE & NICHOLS, Lám.
1, figs. 5­10, 12.
1999 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); SOMERVILLE, pp. 183­
184, Lám. 5, figs. 6, 8 (elemento Sb1).
1999 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); SOMERVILLE &
SOMERVILLE; Lám. 1, fig. 15.
2004 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); BERMÚDEZ­RO­
CHAS, SARMIENTO & RODRÍGUEZ, pp. 31, 32; Lám. 1, figs.
1­3.
?2006 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); NEMYROVSKA, PERRET­




Elemento ramiforme digirado extensiforme, for­
mado por dos procesos “laterales”. Uno de los procesos
es significativamente más corto que el otro. Este proceso
“lateral” corto o proceso “lateral externo” presenta un
dentículo de gran tamaño, triangular, masivo, de sección
subovalada, y es característico de este tipo de elemento
al ser de más ancho y de similar altura que la cúspide.
En su parte “interna” este proceso presenta, en concreto
debajo del dentículo masivo, una superficie labiada, se­
micircular y rugosa, producida como consecuencia de
la continuación de la cavidad basal (tanto margen “su­
perior” como “inferior” de ésta) en el proceso “lateral”,
que se observa en vista “interna”.
El proceso “lateral“ más largo, o proceso “lateral in­
terno” se encuentra comprimido “anteroposteriormente”
en su parte basal hacia su extremo distal. En el único
ejemplar en el que se encuentra entero se observan hasta
7 dentículos que pasan desde el extremo del proceso
hacia la parte de la cúspide, de triangulares y tamaño
pequeño a alargados y más grandes. También se reclinan
en este sentido y, en general, se inclinan “posterior­
mente”. Son cóncavos en vista “interna” durante gran
parte de su longitud y los de mayor tamaño se localizan
en la parte media y cercana a la cúspide del proceso. Su
sección transversal es de tipo subovalado.
La cúspide es alargada y lanceolada, de menor ta­
maño que el dentículo masivo del proceso “lateral”. Se
distingue por encontrarse la cavidad basal del elemento
debajo de ella. Presenta dos finos surcos laterales que
aquillan sus márgenes. Es cóncava en su parte basal,
volviéndose ligeramente convexa hacia su tercio supe­
rior y enderezándose hacia la cúspide. Se inclina poste­
riormente y se reclina hacia el proceso “lateral externo”.
Además, se encuentra ligeramente girada en su tercio
superior hacia el proceso “lateral interno”.
La cavidad basal es globosa, semicircular, proyec­
tándose hacia la parte “interna” de la unidad. Se pro­
longa en forma de una superficie labiada hacia el
proceso “lateral” corto (observable en vista “interna”)
y como un surco por el margen basal del proceso “late­
ral” largo (en vista “aboral”). Se encuentra girada hacia
el proceso “lateral” corto.
Elemento S1β (metalonchodínido)
Lámina 2, Figuras 2­5
1953 Metalonchodina sp. A HASS, p. 85, Lám. 16, figs. 17, 18.
1961 Metalonchodina bidentata (GUNNELL); HIGGINS, Lám.
Xii, fig. 9.
1962 Metalonchodina bidentata (GUNNELL); HIGGINS, Lám. 1,
fig. 3.
1968 Metalonchodina sp. HIGGINS & BOUCKAERT, pp. 44, 45,
Lám. 2, fig. 4.
p.1969 Metalonchodina bidentata RHODES, AUSTIN &
DRUCE, P. 154­156, Lám. 24, fig. 9 [non figs. 8, 10­11=M.
bidentata].
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*1975 Metalonchodina multidentata HIGGINS, p. 63, Lám. 1,
figs. 14­16.
1981 Metalonchodina bidentata (GUNNELL); METCALFE, Lám.
17, fig. 1.
1982 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); HIGGINS & WAG­
NER­GENTIS, p. 332, Lám. 34, fig. 27 (elemento N2).
v1987 Idioprioniodus cf. conjunctus (GUNNELL); MERRIL &




Elemento ramiforme digirado extensiforme. El pro­
ceso “lateral externo” puede tener hasta 3 dentículos.
Se reconocen dos morfologías, (i) una con dos dentícu­
los, el primero (el más cercano al extremo distal del
proceso) pequeño y subredondeado, y el segundo, trian­
gular, masivo, de igual o mayor tamaño que la cúspide,
y (ii) una segunda morfología con tres dentículos, en la
que el primer dentículo, el del extremo del proceso es
pequeño, mientras que los dos siguientes tienen el ta­
maño de la cúspide o son ligeramente mayores. Su mor­
fología es lanceolada y la sección transversal
subovalada. Son cóncavos en vista “interna” y se incli­
nan “posteriormente”. En los más cercanos a la cúspide,
el margen lateral cercano a la cúspide es cóncavo hacia
el ápice. El dentículo más próximo a la cúspide se ca­
racteriza además, porque se reclina hacia el extremo del
proceso en lugar de hacia la cúspide, alejándose de ella.
El proceso “lateral posterior” se encuentra fracturado
en los ejemplares por lo que no puede determinarse el
número de dentículos. Estos son subtriangulares de sec­
ción subovalada y disminuyen de tamaño hacia el ex­
tremo distal del proceso.
La cúspide, similar a la de Metalocnchodina biden­
tata s.f. en todos sus aspectos morfológicos se caracte­
riza por estar inclinada posteriormente y reclinada hacia
el proceso “lateral externo”, y como en el caso de los
dentículos, el margen que se dirige hacia este último
proceso es convexo, mientras que el opuesto es cóncavo.
La cavidad basal en vista “interna” se localiza de­
bajo de la cúspide y es globosa. Se continúa como una
superficie labiada y rugosa en el proceso “lateral ex­
terno” y como un surco por el margen basal del proceso
“lateral interno”.
Discusión
La diferencias fundamentales de un elemento de M.
multidentata (HIGGINS) respecto de uno de M. bidentata
s.f. (GUNNELL) son, (i) al menos dos dentículos en el
proceso “lateral” corto y, en algunos ejemplares hasta
tres dentículos en el mismo proceso, (ii) marcada incli­
nación del primer dentículo hacia el extremo del pro­
ceso en lugar de hacia la cúspide (se aleja de ella), más
concavidad del margen cercano a la cúspide del primer
dentículo y convexidad del opuesto.
Elemento S3/4 (“typa”)
Lámina 2, Figuras 6­9
1926 Prioniodus sp. A ROUNDY, p. 11, Lám. 4, fig. 9.
1926 Prioniodus sp. C ROUNDY, p. 11, Lám. 4, fig. 11.
1941 Ligonodina typa (GUNNELL); ELLISON, p. 114, Lám. 20,
figs. 8­11.
1952 Duboisella typica RHODES, pp. 896­898, Lám. 128
(marcado como “a”, elemento Ligonodina).
1953 Ligonodina roundyi n. sp. HASS, pp. 82, 83, Lám. 15,
figs. 5­9 [figs. 5, 6 cops. ROUNDY (1926)].
1958 Ligonodina roundyi HASS; REXROAD, p. 21, Lám. 3,
figs. 1­4.
1961 Ligonodina typa (GUNNELL); HIGGINS, p. 220, Lám. Xi,
fig. 6.
1962 Ligonodina typa (GUNNELL); HIGGINS, Lám. 1, fig. 7.
1968 Ligonodina typa (GUNNELL); HIGGINS & BOUCKAERT,
p. 42, Lám. 2, fig. 11.
1969 Ligonodina roundyi HASS; RHODES, AUSTIN & DRUCE,
pp. 137, 138, Lám. 26, figs. 13a­14b, 16a­c.
1970 Ligonodina roundyi HASS; MARKS & WENSINK, pp.
265, 266, Lám. 1, fig. 6.
1972 Neoprioniodus conjunctus (GUNNELL); VON BITTER, p.
69, Lám. 12, fig. 3 (element Hi).
1973 Idioprioniodus lexingtonensis (GUNNELL); BAESEMANN,
p. 703, Lám. 3, fig. 1 (elemento B1a).
1975 Ligonodina roundyi HASS; HIGGINS, p. 58, Lám. 3, fig.
14.
1975 Idioprioniodus paraclaviger (REXROAD); NICOLL &
REXROAD, p. 23, Lám. 3, figs. 4­7 (elemento typus).
1976 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); NORBY, p. 132, Lám.
9, figs. 1, 14 (elemento B1).
non 1980 Ligonodina roundyi HASS; METCALFE, Lám. 37;
fig. 12 [elemento S de Kladognathus spp.].
1980 Lonchodina bischoffi HIGGINS & BOUCKAERT; MET­
CALFE, p. 307, Lám. 37, figs.13, 14.
1981 Idioprioniodus sp. aff. I. healdi (ROUNDY); REXROAD,
p. 11, Lám. 2, fig. 6 (elemento Sc).
non1981 Ligonodina roundyi HASS; METCALFE, Lám. 15,
figs. 11, 12 [elemento S de Kladognathus spp.].
1982 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); HIGGINS & WAG­
NER­GENTIS, p. 332, Lám. 34, fig. 28 (elemento B1a).
1985 Idioprioniodus cf. conjunctus (GUNNELL); REXROAD &
MERRILL, Lám. 3, fig. 15.
1987 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); DEAN, pp. 31, 32,
Lám. 1, figs. 7, 8.
v1987 Idioprioniodus cf. conjunctus (GUNNELL); MERRIL &
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GRAYSON, pp. 67­71, Lám. 5, fig. 7; Lám. 6, figs. 14, 19.
non1987 Ligonodina roundyi (HASS); ARMSTRONG & PURNELL,
Lám. 2, fig. 18 [=elemento S de Kladognathus spp.].
1988 Idioprioniodus, elemento Sc SWEET, Fig. 5.31 [fila su­
perior, 3er elemento por la derecha].
1991 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); BROWN,
REXROAD, EGGERT & HOROWITZ, fig. 7.29.
1993 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); REXROAD, Figs.
4.7, 4.8 (elementos “Sc1” y “Sc2” respectivamente).
1993 Ligonodina roundyi HASS; DAVIES, AUSTIN & MOORE,
Lám. 2, fig. 36 (elemento S).
1994 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); VARKER, p. 309, Lám.
2, fig. 4 (elemento Sc).
1995 Elementos vicariantes de Idioprioniodus? claviger e
Idioprioniodus? healdi (ROUNDY); CHAUFFE & NICHOLS,
Lám. 1, figs. 5­10, 12.
1996 Elementos de Idioprioniodus RODRÍGUEZ CAÑERO &
GUERRA­MERCHÁN, Lám. II fig. 15.
1996 Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL); KRUMHARDT,
HARRIS & WATTS, p. 45, Lám. 5, fig. 17.
1998 Idioprioniodus spp. BELKA & LEHMAN, Lám. 5, fig. 9
(elemento "Sb").
1999 Idioprioniodus healdi (GUNNELL); SOMERVILLE, pp.
185, Lám. 5, figs. 11­13.
1999 Idioprioniodus healdi (GUNNELL); SOMERVILLE &
SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 18.
2006 Idioprioniodus healdi (ROUNDY); NEMYROVSKA, PERRET­




Elemento ramiforme bipennado formado por un
proceso “anterolateral” y un proceso “posterior”. El
proceso “posterior” se encuentra fragmentado en
todos los elementos estudiados en este trabajo. Es de
tipo barra alargada, comprimido “lateralmente” con
hasta dos dentículos pequeños, de sección redondeada
e inclinados “posteriormente”.
El proceso “anterior” es de mayor tamaño y sinuoso,
con aspecto similar al de una plataforma en su parte
media por la acreción de láminas de apatito y el consi­
guiente ensanchamiento. En vista “lateral interna” se ob­
serva como en su parte próxima a la cúspide es cóncavo,
volviéndose convexo en su parte media, para ser nueva­
mente cóncavo a recto en su extremo distal. Los dentí­
culos, hasta 5, son discretos, alargados de sección
subovalada a subredondeada, se inclinan posteriormente
de forma marcada, y se reclinan de forma progresiva
hacia la cúspide desde el extremo distal del proceso. Los
de mayor tamaño se localizan en su parte media.
La cúspide es alargada de tipo lanceolado, con sec­
ción suboavalada, y presenta dos surcos en ambos már­
genes “laterales”, especialmente bien marcados en su
parte basal; está inclinada “posteriormente” y se gira li­
geramente hacia su lado “lateral interno” desde su pri­
mer tercio. Es cóncava en su parte basal, para
enderezarse durante el resto de su longitud. Entre el pri­
mer dentículo del proceso “posterior” y la cúspide, se
observa una depresión amplia que no se extiende más
allá de la parte basal de la cúspide.
En vista “lateral interna” la cavidad basal es muy
característica. Aunque se proyecta tanto en la parte “la­
teral interna” como “lateral externa” del elemento, en
la parte “lateral interna” su margen “basal” es sinuoso,
de morfología cóncava­convexa­cóncava hacia el pro­
ceso “posterior”. Además, esta proyección de la cavi­
dad basal es menos abultada que la correspondiente a
la parte “lateral externa” del elemento. La cavidad





En esta categoría se incluyen todos aquellos ele­
mentos que por sus características morfológicas se
pueden adscribir al género Idioprioniodus, pero que
por su estado de preservación no pueden asignarse a
una especie o un tipo de elemento en concreto (i.e.
fragmentos de procesos).
Género Kladognathus REXROAD, 1958
Especie tipo: Cladognathodus prima REXROAD,
1957, por designación original.
non 1847 Cladognathus BURMEISTER, p. 364.
1957 Cladognathus REXROAD, p. 28.
1958 Kladognathus REXROAD, p. 19.
1958 Lambdagnathus REXROAD, pp. 19, 20.
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Capa Nº ejemplares Capa Nº ejemplares
TZ3/3­1 1 TZ5/4 1
TZ2/4­1 283 Pc3808 19
Pc2402 92 Pc3848 6
TZ2/4­2 151 AK1/3­1 2
Pc3864 31 ID1/1­1 1
1961 Cladognathodus REXROAD & BURTON, p. 1152.
1963 Magnilaterella REXROAD & COLLINSON, pp. 11­14.
Diagnosis según PURNELL (1993)
Aparato seximembrado (PURNELL, 1993) compuesto
por 4 elementos P (P1 y P2) bipennados [Magnilaterella
robusta s.f. REXROAD & COLLINSON, Magnilaterella
complectens s.f. (CLARKE), Magnilaterella contraria s.f.
RHODES, AUSTIN & DRUCE, Magnilaterella clarkei s.f.
RHODES, AUSTIN & DRUCE,] o tertiopedados modifica­
dos [Lambdagnathus fragilidens s.f. REXROAD, Kladog­
nathus macrodentata s.f. (HIGGINS)]; 2 elementos M
(dos morfotipos) dolobrados [Neoprioniodus peracutus
s.f. (HINDE), N. scitulus s.f. (BRANSON & MEHL)]; 1 ele­
mento S0 alado (Hibbardella milleri s.f. REXROAD) y 8
elementos S (S1­4, dos morfotipos) bipennados (Ligo­
nodina tenuis s.f. BRANSON & MEHL, L. levis s.f. BRAN­
SON & MEHL, y posiblemente Hindeodella undata s.f.
BRANSON & MEHL). Excepto el elemento S0 que no pre­
senta pareja simétrica, por lo que sólo se reconoce un
elemento en el aparato, el resto de elementos se hallan
simétricamente emparejados pudiendo identificarse
tanto formas dextrales como sinestrales.
Discusión
El aparato de Kladognathus fue reconocido por pri­
mera vez por NORBY (1976), a partir de una asociación
natural parcial y reconstruido con posterioridad, a partir
de los estudios estadísticos de HOROWITZ & REXROAD
(1982) y REXROAD & HOROWITZ (1990) y las asociacio­
nes recurrentes de elementos discretos (MAPES & REX­
ROAD, 1986). REXROAD (1981) señaló que los elementos
pertenecientes a especies atribuidas en morfotaxonomía
a los géneros Kladognathus, Magnilaterella, Hibbardella,
Neoprioniodus y Ligonodina, en realidad forman grupos
recurrentes que representan especies congenéricas de un
único género multielemental, para el que Kladognathus
REXROAD, 1958, era el nombre más antiguo conocido.
Otra adición potencial a este aparato multielemental,
según NORBY (1976) y REXROAD (1981), sería Lamb­
dagnathus REXROAD, 1958. Aunque esta posibilidad fue
apoyada por SWEET (1988), éste también señaló que
estos elementos no son frecuentes y que no se agrupan
estadísticamente de forma significativa con los compo­
nentes antes mencionados en los grupos recurrentes.
SWEET y REXROAD discrepaban también en los ele­
mentos que ocupaban las diferentes posiciones; en con­
creto, la posición ocupada por el elemento del género
Magnilaterella. REXROAD (1981) asigna a Magnilatere­
lla la posición “Sb” y no reconoce elementos P en su re­
construcción del aparato, mientras que SWEET (1988)
considera posible que Magnilaterella ocupase posicio­
nes P en los aparatos de las especies de Kladognathus,
situándolo así en sus reconstrucciones. De esta forma
encajaría, como indica el autor, en el modelo general de
los Prioniodinida.
Los elementos conodontales presentes en el intes­
tino medio del espécimen de Typhloesus wellsi (MEL­
TON & SCOTT), un metazoo predador de conodontos,
estudiado por PURNELL (1993) representan el aparato
completo de la especie multielemental Kladognathus,
a partir de los cuales, logró reconstruir su aparato co­
nodontal. Éste está compuesto por los siguientes ele­
mentos: 2 elementos P1, 2 elementos P2, 1 elemento S0,
8 elementos S1­4 (4 elementos “Sb”, 4 elementos “Sc”)
y 2 elementos M (Fig. 6.5).
Las posiciones P estarían ocupadas por elementos
bipennados pertenecientes a las especies de Magnilate­
rella (Fig. 6.6), como indicaba SWEET (1988), los ele­
mentos S serían bipennados y dimórficos (como
señalaba REXROAD, 1981), mientras que las posiciones
M estarían ocupadas por elementos dolobrados.
Con el conocimiento del aparato completo de Kla­
dognathus y la configuración de sus elementos PURNELL
(1993) sugiere que el plan estructural de los prioniodí­
nidos era similar al de los ozarkodínidos.
Por último, como señala SKOMPSKI (1996), cabe
destacar la problemática relacionada con la discrimi­
nación de las especies. Mediante análisis estadísticos
MAPES & REXROAD (1986) y REXROAD & HOROWITZ
(1990) reconocieron dos posibles especies. Kladog­
nathus tenuis (BRANSON & MEHL) estaría compuesto
por la asociación de Neoprioniodus scitulus s.f.
(BRANSON & MEHL) (elemento “Mα”), Hibbardella
milleri s.f. REXROAD (elemento “Sa”), Magnilaterella
robusta s.f. REXROAD & COLLINSON (elemento Sb),
Ligonodina tenuis s.f. BRANSON & MEHL (elemento
“Scα”), Ligonodina levis s.f. BRANSON & MEHL (ele­
mento “Scβ”) y Lambdagnathus fragilidens s.f. REX­
ROAD (elemento “Sd”). Mientras que ?Kladognathus
complectens (CLARKE), estaría formado por la asocia­
ción de Hibbardella milleri s.f. REXROAD (elemento
“Sa”), M. complectens (CLARKE) (elemento “Sbα”),
M. robusta s.f. REXROAD & COLLINSON (elemento
“Sbβ”), M. contraria s.f. RHODES, AUSTIN & DRUCE
(elemento “Sbβ”), M. clarkei s.f. RHODES, AUSTIN &
DRUCE (elemento “Sbβ”) y por L. loisae s.f. CLARKE
(elemento “Sc”). Neoprioniodus peracutus s.f. (HINDE)
sería el morfotipo β del elemento M y según los análisis
podría ser un elemento vicariante de ambas especies.
La asociación natural de Kladognathus estudiada
por PURNELL (1993) poseía únicamente elementos de
M. contraria s.f. ocupando las posiciones P1 y P2, di­
ferenciándose los elementos de cada una de estas po­
siciones en el número de dentículos del proceso
lateral, 3 y 2 respectivamente.
SKOMPSKI (1996) asignó todos los elementos recu­
perados de Kladognathus a la especie Kladognathus
tenuis al no haber registro de ejemplares de M. com­
plectens s.f. (CLARKE). Aún así señaló, que a la luz de
la información aportada por PURNELL (1993), basada
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en una asociación natural lo más lógico sería tener en
cuenta a los elementos P (ocupados por las distintas
especies morfotaxonómicas de Magnilaterella) a la
hora de determinar las especies de Kladognathus, pero
que debido a la falta de más material para realizar una
proposición formal, continuaba empleando la taxono­
mía habitual. Para SKOMPSKI (1996) K. macrodentata
s.f. (HIGGINS) ocupaba la posición “Sc” de K. tenuis,
pero para PURNELL (1993) los elementos tertiopedados
probablemente ocuparían las posiciones P, sustitu­
yendo a los elementos bipennados de Magnilaterella.
SOMERVILLE (1999) señala que M contraria s.f. había
sido asignada previamente, mediante análisis estadísti­
cos a ?K. complectens, pero que no hay evidencia de
ningún elemento M. complectens s.f. en la asociación
descrita por PURNELL (1993). Además, hace notar que la
diferencia entre M. robusta s.f. y M. complectens s.f.,
como en el caso de los dos elementos de M. contraria
s.f. descritos por PURNELL (1993) es la longitud y nú­
mero de dentículos del proceso lateral, cuestionándose
si podrían ser los elementos P1 y P2 de una especie de
Kladognathus. Como las asociaciones registradas en
materiales del Viseense superior de Irlanda no se ajus­
taban a lo establecido por REXROAD & HOROWITZ
(1990), SOMERVILLE (1999) y SOMERVILLE & SOMERVI­
LLE (1999) las incluyeron todas juntas bajo el nombre
K. tenuis/complectens (BRANSON & MEHL), emend.
REXROAD (1981), de forma que todos los elementos de
Magnilaterella ocupasen las posiciones P1­P2. Respecto
a K. macrodentata HIGGINS, mantuvieron esta especie
como una especie distinta a K. tenuis/complectens, dis­
crepando con SKOMPSKI (1996), porque según SOMER­
VILLE (1999) los elementos “macrodentata” presentan
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Figura 6.5.­ El aparato conodontal de Kladognathus (la parte “anterior” hacia el extremo superior de la figura). Basada en el
ejemplar ROM 48915. Tomada de PURNELL (1993).
un primer registro más tardío que el de los elementos de
K. tenuis, y porque los dentículos tienen tendencia a
estar “lateralmente” comprimidos a diferencia de los de
K. tenuis que suelen ser subredondeados.
En este trabajo se ha seguido a PURNELL (1993), para
la reconstrucción del aparato de Kladognathus, al tratarse
de una asociación natural muy bien conservada y a SO­
MERVILLE (1999) y SOMERVILLE & SOMERVILLE (1999)
para la determinación específica de los elementos, ya que
el material recuperado es muy escaso como para aportar
nuevos datos sobre las especies de Kladognathus. El tra­
bajo de PURNELL (1993) ha servido para conocer la com­
posición del aparato de Kladognathus e incluso poder
determinar la orientación y notación biológica de los ele­
mentos en función de las posiciones que ocupan (PUR­
NELL et al., 2000). La reconstrucción realizada por este
autor ha permitido averiguar que los elementos corres­
pondientes a “Magnilaterella” ocupan las posiciones P,
y que por lo menos en una especie que PURNELL (1993)
mantuvo en nomenclatura abierta, éstas estaban ocupa­
das por dos morfotipos de M. contraria s.f., lo que nos
hace coincidir con SKOMPSKI (1996) en que las especies
de Kladognathus se deberían determinar por sus elemen­
tos “Magnilaterella”. De hecho, DEAN (1987) ya señalo
esta posibilidad, basándose a su vez en los estudios de
NORBY (1976) y HOROWITZ & REXROAD (1982), al reco­
nocer de forma tentativa, hasta cinco especies de Kla­
dognathus (K. tenuis, K. complectens, K. clarkei, K.
contrarius y K. macrodentatus) en función del tipo de
elemento de “Magnilaterella” registrado en su material.
Desafortunadamente, en el caso de SKOMPSKI (1996), de­
bido a la falta de nuevo material y en concreto de aso­
ciaciones naturales, este autor consideró que aún no se
podían determinar las otras especies de Kladognathus, y
que todavía eran necesarios más estudios para la identi­
ficación de las distintas especies integrantes del género
Kladognathus.
En la reconstrucción del aparato de Kladognathus de
PURNELL (1993), las posiciones M y S se encuentran ocu­
padas por elementos de especies morfotaxonómicas que
en reconstrucciones multielementales previas basadas en
análisis estadísticos, podían formar parte del aparato de K.
tenuis o de ?K. complectens, donde el elemento “Magni­
laterella” en la primera especie era M. robusta s.f. y en la
segunda podían ser M. complectens s.f. (morfotipo “Sbα”)
o M. contraria s.f. y M. clarkei s.f. (morfotipos “Sbβ”)
(i.e. REXROAD & HOROWITZ, 1990). Comparando los ele­
mentos S y M de la reconstrucción de PURNELL (1993) con
los adscritos a las especies K. tenuis y ?K. complectens de
REXROAD & HOROWITZ (1990) se puede observar que son
los mismos que según los últimos autores pertenecían a
su reconstrucción de la especie K. tenuis. La única excep­
ción se encuentra en los elementos P1­P2 que, como PUR­
NELL (1993) señala, en la asociación ilustrada y reconstruida
por este autor son probablemente los de Magnilaterella
contraria s.f. y no los de M. robusta s.f. como correspon­
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Figura 6.6.­ Nomenclaturas multielementales empleadas por diversos autores para el género Kladognathus según PURNELL
(1993).
dería a la especie K. tenuis de REXROAD & HOROWITZ
(1990) según sus análisis estadísticos. Además, como in­
dican MERRILL et al. (1990), los elementos S y los M son
los que evolucionan más lentamente, por lo que es normal
que este tipo de elementos, generalmente ramiformes,
sean virtualmente idénticos en las especies de un mismo
género multielemental. En función de lo anterior, los ele­
mentos  M y S se han interpretado como elementos vica­
riantes de las distintas especies de Kladognathus. Además,
aunque puedan existir dudas sobre si las posiciones P1­P2
de cada especie de Kladognathus se encontraban ocupadas
por distintos de elementos de “Magnilaterella”, o si dos
formas de “Magnilaterella” similares, por ejemplo, M. ro­
busta y M. complectens como menciona SOMERVILLE
(1999), ocupaban cada una la posición P1 y P2 de una es­
pecie de Kladognathus, por lo general, se ha considerado
a K. macrodentata como una especie distinta de K. tenuis
y K. complectens. Esta especie presenta unos elementos
P1­P2 con unos procesos y dentículos comprimidos “la­
terlamente” a diferencia del resto de elementos de tipo
“Magnilaterella” s.f., además de presentar una aparición
en el registro mucho más tardía que cualquiera de las dos
especies tradicionalmente reconocidas de Kladognathus
como indica SOMERVILLE (1999).En cuanto a los elemen­
tos My S de K.macrodentata, esta autora considera que
gran parte son “elementos vicariantes de Kladognathus
tenuis/complectens y  Kladognathus macrodentata” ex­





Lámina 2, Figuras 10, 11
*1961 Lambdagnathus macrodentata HIGGINS, p. 214, Lám.
12, figs. 1­3.
1968 Lambdagnathus macrodentata HIGGINS; HIGGINS &
BOUCKAERT, p. 42.
1969 Kladognathus macrodentatus (HIGGINS); RHODES,
AUSTIN & DRUCE, p. 132, Lám. 23, figs. 3a­6c.
1975 Kladognathus macrodentatus (HIGGINS); HIGGINS, p. 56,
Lám. 3, figs. 12, 13.
?1981 Ligonodina fragilis HASS; METCALFE, Lám. 15, figs.
9a­c.
?1987 Kladognathus macrodentatus (HIGGINS); DEAN, p. 110,
Lám. 10, fig. 10 (elemento Sc).
?1993 Kladognathus macrodentatus (HIGGINS); DAVIES,
AUSTIN & MOORE, Lám. 2, fig. 40 (elemento S).
1996 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL) emend.
REXROAD; SKOMPSKI, pp. 208, 209, Lám. 4, fig. 7.
1996 Kladognathus REXROAD & MERRILL, text­figs 4.3, 7.
1999 Kladognathus macrodentata (HIGGINS); SOMERVILLE, p.
195­197, Lám. 7, figs. 2­6 (elemento Pa­Pb?).
1999 Kladognathus macrodentata? (HIGGINS); SOMERVILLE &
SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 25.
1999 Kladognathus macrodentata (HIGGINS); SOMERVILLE &
SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 26.
?2005 Kladognathus macrodentata? (HIGGINS) cf. SOMERVILLE
& SOMERVILLE; MEDINA­VAREA, SARMIENTO, RODRÍGUEZ
& CÓZAR, pp. 27, 28, Lám. 1, figs. 4, 5.
2006 Kladognathus spp. BERMÚDEZ­ROCHAS, SARMIENTO &
RODRÍGUEZ, pp. 32, 34, Lám. 2, fig. 9 (elemento Sb­Sc).
Descripción
Elemento ramiforme tertiopedado formado por un
proceso “posterior”, un proceso “anterior” y un proceso
“lateral”. En vista “lateral interna” el proceso “poste­
rior” es el más largo, está arqueado y se encuentra com­
primido “lateralmente”. El proceso “lateral” en los
ejemplares se encuentra fracturado, pero por lo general
es más corto y también se encuentra comprimido “late­
ralmente”, y se separa del proceso “posterior” unos 25o.
Ambos se inclinan “aboralmente”.
En ambos procesos se observa un patrón de denti­
culación con alternancia de dentículos de gran y pe­
queño tamaño. Cabe destacar que los dentículos también
se encuentran comprimidos “lateralmente” y que tienen,
por lo tanto una sección subovalada. Se inclinan “pos­
teriormente” y son discretos.
El proceso “anterior” es corto, está dirigido “aboral­
mente” de forma marcada, aunque se encuentra en el mismo
plano que el proceso “posterior”. Previos a la cúspide, en
situación “anterior” hay de 2 a 3 dentículos pequeños.
En vista “aboral”, presenta una cavidad basal estre­
cha en la unión de los tres procesos y se continúa como
un surco por el margen “basal” del elemento.
Discusión
Los elementos P1­P2 de K. macrodentata se diferen­
cian de los otros elementos P1­P2 de tipo “Magnilatere­
lla” en que además de ser elementos tertiopedados en
lugar de bipennados, los procesos, al igual que los den­
tículos se encuentran comprimidos “lateralmente”, esto
resulta evidente si los comparamos con los dentículos
más redondeados de los otros Magnilaterella. Esta
compresión “lateral” de los procesos y dentículos, per­
mite identificar la especie aunque se disponga de frag­
mentos de los procesos.
SOMERVILLE (1999) distinguió 3 morfotipos de ele­
mentos P1­P2 de K. macrodentata en función de la lon­
gitud y número de dentículos del proceso “lateral”.
ELos ejemplares de este trabajo al encontrarse fragmen­
tados no se puede especificar el morfotipo.
6. SistemáticaPaula Medina Varea
113
Material Kladognathus macrodentata Elemento P1­P2






Lámina 2, Figura 12
*1941a Hindeodella undata BRANSON & MEHL, p. 169, pl. 5,
fig. 3.
1953 Hindeodella undata BRANSON & MEHL; HASS, p. 82,
Lám. 16, figs. 5­7.
1968 Hindeodella undata BRANSON & MEHL; HIGGINS &
BOUCKAERT, Lám. 1, fig. 4.
1969 Hindeodella undata BRANSON & MEHL; RHODES, AUSTIN
& DRUCE, p. 127, Lám. 31, fig. 1.
1975 Hindeodella undata BRANSON & MEHL; HIGGINS, pp. 44,
45, Lám. 4, figs. 9, 12.
1999 Kladognathus macrodentata (HIGGINS); SOMERVILLE, p.
197, Lám. 7, figs. 7, 8 (elemento Sc).
?2005 Lochriea? sp. MEDINA­VAREA, SARMIENTO, RODRÍGUEZ
& CÓZAR, p. 30, Lám. 2, figs. 1a, 1b.
Denominación morfotaxonómica: Hindeodella
undata BRANSON & MEHL, 1941a.
Descripción
Elemento ramiforme bipennado con un proceso “an­
terolateral” corto, cóncavo en vista “lateral interna” y
que se encuentra comprimido “lateralmente”. En su ex­
tremo presenta un dentículo de gran tamaño que se in­
clina en su parte superior hacia la parte “anterior”.
La cúspide tiene un tamaño muy similar a los dentí­
culos del proceso “posterior”, aunque es ligeramente
mayor que éstos. Es alargada y de sección subovalada.
Se inclina “posteriormente” de forma ligera.
El proceso “posterior” es mucho más largo que el
“anterior”, está comprimido “lateralmente” y en él se
observa una alternancia de dentículos de mayor ta­
maño, entre los que se encuentran hasta 2 dentículos de
menor tamaño, de apenas un tercio de la longitud de los
de mayor tamaño. Los dentículos también se encuen­
tran comprimidos “lateralmente” y se inclinan hacia la
parte “posterior”.
En vista “aboral” la cavidad basal se localiza debajo
de la cúspide, es estrecha y alargada y se extiende como
un surco de escaso desarrollo por el margen “basal” de
los procesos.
Discusión
SOMERVILLE (1999) señala que el elemento Hindeo­
della undata s.f. fue recuperado de varias muestras de
materiales del Viseense de Irlanda (destacando las
muestras de Poulmore Scarp, asociado a elementos P1­
P2 de K. macrodentatus. Esta autora también resalta que
la misma asociación de elementos ha sido registrada por
otros autores como AUSTIN & HUSRI (1974), en dos
muestras del Grupo Leitrim del noroeste de Irlanda, o
DEAN (1987) en dos muestras del Lower Limestone
Group del Midland Valley de Escocia. Debido a esto, y
a las características morfológicas previamente mencio­
nadas, considera que los dos elementos pueden formar
parte de una especie de Kladognathus distinta a la de K.
tenuis o K. complectens.
Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON
& MEHL, 1941c) emend. REXROAD, 1981
sensu SOMERVILLE, 1999 
Elementos P1­P2
Lámina 2, Figuras 13­17; Lámina 3, Figura 1
Denominación morfotaxonómica: Magnilaterella
clarkei RHODES, AUSTIN & DRUCE, 1969 (lámina 2,
figuras 13, 14).
p.1856 Centrodus convexus PANDER, p. 31, Lám. 2A, fig. 4
[sólo].
1960 ‘Gen et sp. nov.?’ CLARKE, pp. 16, 17, Lám. II, figs. 10,
12; Lám. III, fig. 16.
1961 Lonchodina? recurvata BISCHOFF; HIGGINS, Lám. xii, fig.
12.
*1969 Magnilaterella clarkei RHODES, AUSTIN & DRUCE, pp.
146, 147, Lám. 23, figs. 11­13b.
1975 Magnilaterella clarkei RHODES, AUSTIN & DRUCE; HIG­
GINS, p. 61.
?1975 Kladognathus sp. HIGGINS, p. 57, Lám. 3, fig. 9.
1981 Magnilaterella clarkei RHODES, AUSTIN & DRUCE; MET­
CALFE, Lám. 16, figs. 5, 6.
1987 Kladognathus spp. DEAN, p. 109, Lám. 4, fig. 2.
1991 Kladognathus aff. levis (BRANSON & MEHL); STONE, pp.
43, 44, Lám. 5, fig. 9.
1996 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL) emend.
REXROAD; SKOMPSKI, pp. 208, 209, Lám. 4, figs. 1, 2.
p.1999 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL)
emend. REXROAD, SOMERVILLE, pp. 187, 188, Lám. 6, figs.
4­6 (elemento Pa­Pb).
2005 Kladognathus tenuis­complectens sensu SOMERVILLE &
SOMERVILLE; MEDINA­VAREA, SARMIENTO, RODRÍGUEZ &
CÓZAR, pp. 28, 29, Lám. 1, figs. 6a, 6b, 7.
2006 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL)
emend. REXROAD; NEMYROVSKA, PERRET­MIROUSE &
WEYANT, Lám. 5, fig. 4 (elemento Pa/Pb).
Descripción
Elemento ramiforme bipennado caracterizado por un
proceso “posterior” y un proceso “lateral”. En vista “lateral
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Material Hindeodella undata s.f.
Capa Dextral
TZ2/4­2 1
interna” los procesos presentan unos dentículos de gran ta­
maño, de tipo subtriangular entre los que alternan un den­
tículo de mucho menor tamaño. Los dentículos son
subtriangulares, redondeados y se inclinan progresiva­
mente “posteriormente”. La barra de los procesos se en­
cuentra comprimida “lateralmente”. En el ejemplar ID2/8­
2/108 (Lám. 2, Fig. 13) se observa la curvatura del proceso
“posterior” y su inclinación hacia la parte “posterior”.
En vista “aboral” se observa un surco por el margen
“basal” del proceso.
Denominación morfotaxonómica: Magnilaterella
complectens (CLARKE, 1960) (lámina 2, figura 15).
p1900 Prioniodus tulensis HINDE; p. 343, Lám. 9, fig. 16.
*1960 Ligonodina complectens sp. nov. CLARKE, p. 9, Lám. I,
figs. 14, 15.
p1963 Magnilaterella spp. REXROAD & COLLINSON, p. 17,
Lám. 2, Fig. 6 [sólo].
1969 Magnilaterella complectens (CLARKE); RHODES, AUSTIN
& DRUCE, pp. 145, 146, Lám. 23, figs. 14a­17c.
1975 Magnilaterella complectens (CLARKE); HIGGINS, p. 61,
Lám. 1, figs. 10, 11.
?1981 Kladognathus sp. aff. K. complectens REXROAD, p. 13,
Lám. 2, fig. 16 [sólo].
1985 Magnilaterella sp. WEYANT & MASSA, Lám. III, figs. 12­
15 (elemento Sbβ).
?1985 Kladognathus spp. REXROAD & MERRILL, Lám. 1, fig.
29 (elemento Sb1).
1987 Kladognathus spp. DEAN, pp. 108, 109, Lám. 1, fig. 1.
1990 ?Kladognathus complectens (CLARKE); REXROAD &
HOROWITZ, pp. 506, 507, Lám. 3, figs. 6, 7 (elemento Sbα).
?1993 Magnilaterella complectens (CLARKE); DAVIES, AUSTIN
& MOORE, Lám. 2, fig. 33 (elemento S).
1994 Kladognathus complectens (CLARKE) MAPES &
REXROAD; VARKER, p. 309, Lám. 2, fig. 8 (elemento Sbα).
p.1999 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL);
emend. REXROAD; SOMERVILLE, pp. 188, 189, Lám. 6, figs.
7­10.
?2009 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); GIBSH­
MAN, KABANOV, ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám.
7, fig. 15.
Descripción
Elemento ramiforme bipennado que en vista “lateral
interna” presenta un proceso “lateral” muy corto y un pro­
ceso “posterior” que aunque alargado se suele encontrar
fragmentado, formando entre ambos un ángulo de 30º. El
proceso “lateral” se caracteriza por presentar un dentículo
de gran tamaño, más del triple que la cúspide. Este den­
tículo se encuentra muy recurvado en su parte “basal”,
para volverse más o menos recto hacia su ápice, el cual
es muy agudo. Además, se encuentra comprimido, espe­
cialmente en su parte media teniendo una sección subre­
dondeada hacia el ápice. El proceso “lateral” se inclina
de forma marcada “aboralmente” y su margen “basal” es
cóncavo. La parte “basal” del proceso (la parte de barra)
es estrecha en la zona de unión con el proceso “posterior”
pero se ensancha en la zona del dentículo. Se caracteriza
por presentar en su parte “interna” un margen labiado en
la parte basal o callo que sigue la morfología del margen
“basal” y que se desarrolla hasta la base del dentículo de
mayor tamaño.
La cúspide se sitúa en el proceso “posterior”, se en­
cuentra recurvada en su base aunque se endereza hacia su
ápice, se inclina “posteriormente” y es de pequeño tamaño.
“Posterior” a la cúspide se observa un dentículo de pe­
queño tamaño, redondeado y que se inclina “posterior­
mente” El proceso “posterior” es más largo que el “lateral”
aunque en los ejemplares se encuentra fragmentado. Su
parte “basal” se encuentra comprimida lateralmente.
En vista “aboral” un surco estrecho y profundo se
extiende por los márgenes basales de ambos procesos.
Denominación morfotaxonómica: Magnilaterella
contraria RHODES, AUSTIN & DRUCE, 1969 (lámina 2,
figuras 16, 17).
1941a Ligonodina? sp. BRANSON & MEHL; p. 171, Lám. 5, fig. 11.
1960 Gen. novum? CLARKE, p. 15, Lám. II, fig. 8.
p.1963 New genus and new species REXROAD & COLLINSON ,
pp. 21, 22, Lám, 2, fig. 2, [sólo].
p.1964 Magnilaterella robusta REXROAD & COLLINSON;
REXROAD & FURNISH, p. 673, Lám. 111, figs. 27, 30 [sólo].
*1969 Magnilaterella contraria RHODES, AUSTIN & DRUCE, p.
147, Lám. 23, figs. 8, 18.
1969 Magnilaterella sp. RHODES, AUSTIN & DRUCE, p. 149,
Lám. 23, fig. 9.
?1973 Magnilaterella cf. Magnilaterella contraria RHODES,
AUSTIN & DRUCE; BAESEMANN, p. 708, Lám. 2, fig. 2.
p.1975 Magnilaterella spp. NICOLL & REXROAD, Lám. 6, figs.
11, 13 [sólo].
1981 Magnilaterella contraria RHODES, AUSTIN & DRUCE;
METCALFE, Lám. 16, fig. 7.
1985 Kladognathus spp. REXROAD & MERRILL, Lám. 1, fig.
36 (Elemento Sb1).
1987 Kladognathus spp. DEAN, pp. 109, 110, Lám. 10, fig. 3.
?1987 Magnilaterella sp. ARMSTRONG & PURNELL, Lám. 3, fig.
3.
1990 ?Kladognathus complectens (CLARKE); REXROAD &
HOROWITZ, pp. 506, 507, Lám. 3, figs. 1­4.
p.1996 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL) emend.
REXROAD; SKOMPSKI, pp. 208, 209, Lám. 4, fig. 3 [sólo].
1999 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL)
emend. REXROAD; SOMERVILLE, p. 189, Lám. 6, figs. 11­
15 (elemento Pa­Pb).
1999 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL)
emend. REXROAD; SOMERVILLE & SOMERVILLE, Lám. 1,
fig. 30.
?2005 Kladognathus tenuis­complectens sensu SOMERVILLE &
SOMERVILLE; MEDINA­VAREA, SARMIENTO, RODRÍGUEZ &
CÓZAR, pp. 28, 29, Lám. 1, figs. 9a, 9b.
2006 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL)
emend. REXROAD; NEMYROVSKA, PERRET­MIROUSE &
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Capa Dextral
ID2/8­3 1
WEYANT, Lám. 5, figs. 1, 3 (elemento Pa/Pb).
p.2009 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); GIBSHMAN,
KABANOV, ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám. 7, figs.
16, 17 [sólo].
2009 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); KABANOV,
GIBSHMAN, BARSKOV, ALEKSEEV & GOREVA, Lám. 3, fig.
3 (elemento Pa­Pb).
Descripción
Elemento ramiforme bipennado formado por un
proceso “lateral”, fragmentado en el ejemplar TZ2/4­
1/849, y un proceso “posterior” alargado. Elemento de
morfología delicada, que en vista “lateral interna” tie­
nen una parte basal de barra estrecha y comprimida “la­
teralmente”. En su parte “anterior” se encuentra la
cúspide, redondeada e inclinada “posteriormente”. Se
encuentra curvada en su parte basal enderezándose in­
mediatamente. Los dentículos del proceso “posterior”
son de distinto tamaño, aunque éste aumenta de forma
progresiva hacia los dentículos “posteriores”, siendo el
penúltimo que se observa, de mayor anchura y altura
que el resto de dentículos del proceso e incluso mayor
que la cúspide. El último dentículo presente es de
menor tamaño que el anterior. Los dentículos son re­
dondeados y se inclinan de forma progresiva, aunque
marcada, “posteriormente”.
En vista “aboral”, se observa una cavidad basal poco
desarrollada y alargada entre la cúspide y el primer den­
tículo del proceso “posterior” que se extiende por este
último como un surco estrecho.
Discusión
Este elemento se diferencia del resto de elemen­
tos de Magnilaterella s.f. por su morfología deli­
cada, porque antes del dentículo de gran tamaño del
proceso “posterior” hay varios dentículos de menor
desarrollo, y porque todos ellos aunque se inclinan
de forma progresiva hacia la parte “posterior”, ya
exhiben esta tendencia desde la cúspide.
Denominación morfotaxonómica: Magnilaterella
robusta REXROAD & COLLINSON, 1963 (lámina 2, figura
18; lámina 3, figura 1)
p.1941a Lonchodina sp. BRANSON & MEHL , p. 171, Lám. 5,
fig. 10 [sólo].
1957 Genus indeterminate REXROAD, p. 42, Lám. 4, figs. 19­21.
1958 Genus indeterminate REXROAD, p. 26, Lám. 5, figs. 1, 2.
p.1960 Gen. et sp. nov. CLARKE, pp. 16, 17, Lám. 2, fig. 13
[sólo].
*1963 Magnilaterella robusta n. sp. REXROAD & COLLINSON,
pp. 14­17, Lám. 2, figs, 4, 5, 9, text­figs. 3, 4.
p.1963 Magnilaterella spp. REXROAD & COLLINSON, p. 17,
Lám. 2, figs. 1, 3, 10 [sólo].
p.?1963 New genus and new species REXROAD & COLLINSON,
p. 21, Lám. 2, figs. 7, 8 [sólo], text­figs. 5a, b.
p.1964 Magnilaterella robusta REXROAD & COLLINSON;
REXROAD & FURNISH, p. 673, Lám. 111, fig. 28, 29, 31
[sólo].
1969 Magnilaterella robusta REXROAD & COLLINSON;
RHODES, AUSTIN & DRUCE, p. 148, Lám. 31, figs. 25, 26.
p.?1969 Magnilaterella sp. RHODES, AUSTIN & DRUCE, p. 149,
Lám. 23, fig. 10, Lám. 31, fig. 11 [sólo].
1971 Magnilaterella robusta REXROAD & COLLINSON;
COLLINSON, REXROAD & THOMPSON, Figs. 1, 7, 8.
1981 Kladognathus spp. REXROAD, Lám. 2, figs. 27­29.
1985 Kladognathus spp. REXROAD & MERRILL, Lám. 1, fig.
16 (elemento Sb1).
1986 Kladognathus n. sp. MAPES & REXROAD, Lám. 3, figs.
7, 8, 15 (elemento Sb).
1987 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); DEAN, pp.
103, 104, Lám. 10, fig. 5 (elemento Sb).
1988 Kladognathus, elemento Pb SWEET, pp. 82, 83, Fig. 5.31
[fila inferior, 1º elemento por la izquierda].
1990 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); REXROAD &
HOROWITZ, pp. 505, 506, Lám. 3, figs. 25­27 (elemento Sb).
1996 Kladognathus spp. indet. KRUMHARDT, HARRIS &
WATTS, pp. 45, 46, Lám. 5, figs. 1, 2, 4?.
1999 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL)
emend. REXROAD; SOMERVILLE, pp. 189, 190, Lám. 6,
figs. 1­3.
p.2004 Kladognathus spp. BERMÚDEZ­ROCHAS, SARMIENTO &
RODRÍGUEZ, pp. 32, 34, Lám. 2, fig. 6 [sólo] (elemento
Pa­Pb).
2006 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL)
emend. REXROAD, NEMYROVSKA, PERRET­MIROUSE &
WEYANT, Lám. 5, fig. 2 (elemento Pa/Pb).
Descripción
Elemento ramiforme bipennado formado por un
proceso “posterior” corto y un proceso “lateral “más
largo. El proceso “posterior” suele estar fracturado por
lo que el número de dentículos no puede ser determi­
nado en los ejemplares. Se observa que es más o menos
recto y que su altura y tamaño son menores que los del
proceso “lateral” (es más delicado que el segundo). La
cúspide se encuentra en posición “anterior” a este pro­
ceso, es alargada, redondeada, se curva en su parte
basal dejando una concavidad en su margen “posterior”
para enderezarse en su parte media y se inclina “poste­
riormente”. La zona de unión de ambos procesos es si­
nuosa y muy delicada, por lo que es normal que los
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ejemplares se encuentren fracturados por esta parte y
que se recuperen sin alguno de los dos procesos.
El proceso “lateral” en vista “lateral interna” es de
gran tamaño, no sólo es importante la altura alcanzada
por sus dentículos, sino también el tamaño de la parte
de barra del proceso, que es de mayor tamaño que la del
proceso “posterior” y muy gruesa. El proceso posterior
se desarrolla “aboralmente” y se inclina “internamente”.
Ambos procesos están separados por un ángulo de 50o.
Está arqueado, de forma que su margen “basal” es cón­
cavo. En este elementos destacan el tamaño de sus den­
tículos, especialmente los centrales, los cuales son
mucho mayores que la cúspide. Los dentículos son rec­
tos, alargados y redondeados y se inclinan “interna” y
“posteriormente”. En la parte de barra del proceso “la­
teral”, hay una superficie labiada o callo bien desarro­
llada en la zona “basal” que sigue la morfología del
margen basal y se extiende por esta parte del proceso
hacia la zona basal de los dentículos. Su mayor desarro­
llo se encuentra en la parte media del proceso donde se
localiza el dentículo de mayor tamaño.
En vista “aboral”, la cavidad basal se localiza en la
parte “anterior” del elemento entre ambos procesos, tie­
nen una morfología en “L” y se extiende en forma de




En este grupo se incluyen aquellos elementos que
por sus caracteres morfológicos generales pueden ser
adscritos a Magnilaterella pero que por su estado de
preservación, fundamentalmente fracturación, no pue­
den asignarse a ninguna de las especies morfotaxonó­
micas de Magnilaterella.
Kladognathus spp.
Elementos vicariantes de K. tenuis/complec­
tens (BRANSON &MEHL, 1941c) emend. REX­
ROAD, 1981 sensu SOMERVILLE 1999 y K.
macrodentata (HIGGINS, 1961)
Elementos M 
Lámina 3, Figuras 2, 3
Denominación morfotaxonómica: Neoprioniodus
peracutus (HINDE, 1900) (lámina 3, figuras 2).
p.*1900 Prioniodus peracutus HINDE, p. 343, Lám. 10, fig. 22
[sólo].
1953 Prioniodus ligo HASS, pp. 87, 88, Lám. 16, figs. 1­3.
1957 Prioniodus cassilaris (BRANSON & MEHL); BISCHOFF, pp.
46, 47, Lám. 5, figs. 27­31.
1960 Neoprioniodus peracutus (HINDE); CLARKE, p. 14, Lám.
II, fig. 6.
1964 Neoprioniodus peracutus (HINDE); REXROAD & FURNISH,
p. 674, Lám. 111, fig. 25.
v1967 Neoprioniodus peracutus (HINDE); GLOBENSKY, p. 443,
Lám. 55, figs. 18, 25.
1969 Neoprioniodus peracutus (HINDE); RHODES, AUSTIN &
DRUCE, pp. 161, 162, Lám. 21, figs. 12a­15b.
1975 Neoprioniodus peracutus (HINDE); HIGGINS, p. 67, Lám.
3, figs. 1­4, 6.
1976 Neoprioniodus peracutus (HINDE); NORBY, p. 193, Lám.
20, figs. 3­5, 10­13.
1981 Neoprioniodus peracutus (HINDE); METCALFE, Lám. 18,
fig. 10.
1982 Neoprioniodus peracutus (HINDE); BELKA, Lám. 2, fig. 9.
1985 Kladognathus spp; REXROAD & MERRILL, Lám. 1, fig. 27.
1985 Neoprioniodus peracutus (HINDE); WEYANT & MASSA,
Lám. III, figs. 17, 18.
1986 Kladognathus n. sp. MAPES & REXROAD, Lám. 12, figs.
1, 3 (elemento M).
p.?1987 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); DEAN, pp.
101, 102, Lám. 10, figs. 1, 2 (figs. 4, 6=Neoprioniodus sc­
itulus?) (elemento M).
1987 Cavusgnathus unicornis (YOUNGQUIST & MILLER); ARM­
STRONG & PURNELL, Lám. 1, fig. 15.
1990 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); REXROAD &
HOROWITZ, pp. 505, 506, Lám. 3, figs. 31, 32 (elemento Mβ).
1993 Neoprioniodus peracutus (HINDE); DAVIES, AUSTIN &
MOORE, Lám. 2, fig. 12 (elemento M).
1994 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL) REXROAD;
VARKER, p. 310 (elemento M).
1996 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL) emend.
REXROAD; SKOMPSKI, pp. 208, 209, Lám. 4, fig. 11.
1996 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); REXROAD &
MERRILL, text­fig. 5.3, 5.4.
1996 Kladognathus tenuis? (BRANSON & MEHL); REXROAD &
MERRILL, text­fig. 5.9.
1996 Kladognathus spp. indet. KRUMHARDT, HARRIS & WATTS;
pp. 45, 46, Lám. 5, figs. 5, 6.
1999 Shared ramiform elements Kladognathus tenuis/complectens
(BRANSON & MEHL), Kladognathus macrodentata HIGGINS
SOMERVILLE, p. 191, Lám. 7, figs. 11, 13 (elemento M).
1999 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL)
emend. REXROAD; SOMERVILLE & SOMERVILLE, Lám. 1,
fig. 28.
p.2005 Kladognathus tenuis­complectens sensu SOMERVILLE
& SOMERVILLE; MEDINA­VAREA, SARMIENTO, RODRÍGUEZ
& CÓZAR, pp. 28, 29, Lám. 1, fig. 13 [sólo].
p.2006 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL)
emend. REXROAD, NEMYROVSKA, PERRET­MIROUSE &
WEYANT; Lám. 5, fig. 14 [Figs. 8, 11= Neoprioniodus sc­
itulus (BRANSON & MEHL)].
Descripción
Elemento ramiforme dolobrado que consta de una
cúspide que continúa “aboralmente” en una anticúspide
y un proceso posterior.
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El ejemplar TZ2/4­2/447 (Lám. 3, Fig. 2) presenta
la cúspide y anticúspide parcialmente fracturadas, aún
así se puede apreciar que el margen “anterior” de la cús­
pide que se continúa en la anticúspide es recto, al igual
que el margen “posterior” de la cúspide. La parte “pos­
terior” de la anticúspide es recta a ligeramente convexa.
La cúspide y anticúspide se encuentran comprimidas
“lateralmente”. La cúspide presenta un tamaño mucho
mayor que los dentículos.
El proceso “posterior” generalmente se encuentra
fracturado, pero en los ejemplares en los que se preserva
es alargado y su tamaño disminuye “posteriormente”.
Está curvado dirigiéndose “aboralmente” de forma que
su margen basal es cóncavo, además de recurvarse “in­
ternamente”, siendo cóncavo en vista “interna”. Pre­
senta hasta 15 dentículos cuyo tamaño disminuye hacia
el extremo distal. Los más cercanos a la cúspide se en­
cuentran fusionados basalmente y se vuelven discretos
en el resto de su longitud mientras que hacia el extremo
“posterior” se encuentran fusionados en su totalidad ex­
cepto en el ápice. Son subredondeados y de sección sub­
circular. Se inclinan “posteriormente”, abriéndose en
abanico hacia el extremo distal del proceso.
La cavidad basal, en vista “aboral” es ovalada, alar­
gada y de escaso desarrollo y se prolonga hacia la an­
ticúspide y hacia el proceso “posterior” en forma de
surco estrecho.
Denominación morfotaxonómica: Neoprioniodus
scitulus (BRANSON & MEHL, 1941a) (lámina 3, figura 3).
*1941a Prioniodus scitulus BRANSON & MEHL, p. 173, Lám.
5, figs. 5, 6.
1957 Neoprioniodus scitulus (BRANSON & MEHL); REXROAD,
p. 35, Lám. 2, figs. 22, 26.
1961 Neoprioniodus scitulus (BRANSON & MEHL); REXROAD
& BURTON, p. 1155, Lám. 140, figs. 15­17.
1964 Neoprioniodus scitulus (BRANSON & MEHL); REXROAD
& FURNISH, p. 674, Lám. 111, figs. 36, 37.
1967 Neoprioniodus scitulus (BRANSON & MEHL); GLOBEN­
SKY, pp. 443, 444, Lám. 55, figs. 22, 26.
1969 Neoprioniodus scitulus (BRANSON & MEHL); RHODES,
AUSTIN & DRUCE, pp. 162, 163, Lám. 22, figs. 9a­10b,
12a, b.
1973 Neoprioniodus scitulus (BRANSON & MEHL); AUSTIN &
ALDRIDGE, Lám. 2, fig. 3.
1981 Neoprioniodus scitulus (BRANSON & MEHL); METCALFE,
Lám. 18, fig. 4.
1981 Kladognathus spp. REXROAD, p. 11, Lám. 2, figs. 30­32.
?1987 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); DEAN, pp.
101, 102, Lám. 10, figs. 4, 6 (elemento M). 
1988 Kladognathus, elemento M SWEET, pp. 82, 83, Fig. 5.31
[fila inferior, 2o elemento por la izquierda].
1990 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); REXROAD &
HOROWITZ, pp. 505, 506, Lám. 3, figs. 23­30 (elemento
Mα).
1993 Neoprioniodus scitulus (BRANSON & MEHL); DAVIES,
AUSTIN & MOORE, Lám. 2, fig. 17 (elemento M).
1996 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); SKOMPSKI, pp.
208, 209, Lám. 4, figs. 9, 10.
1999 Shared ramiform elements Kladognathus tenuis/com­
plectens (BRANSON & MEHL), Kladognathus macrodentata
HIGGINS; SOMERVILLE, p. 192, Lám. 7, fig. 12.
1999 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL)
emend. REXROAD; SOMERVILLE & SOMERVILLE, Lám. 1,
fig. 29.
2006 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL)
emend. REXROAD; NEMYROVSKA, PERRET­MIROUSE &
WEYANT; Lám. 5, figs. 8, 11 [fig. 14, Neoprioniodus per­
acutus (HINDE)].
?2009 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); GIBSHMAN,
KABANOV, ALEKSEEV, GOREVA & MOSCHKINA, Lám. 7, fig.
12.
2009 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); KABANOV,
GIBSHMAN, BARSKOV, ALEKSEEV & GOREVA, Lám. 9, fig.
2 (elemento M).
Descripción
Elemento ramiforme dolobrado que presenta una
cúspide, una anticúspide y un proceso “posterior”. La
cúspide es alargada, estrecha y se curva hacia su parte
apical. Su tamaño es mayor que el de los dentículos. Se
encuentra comprimida “lateralmente” y se prolonga
“aboralmente” en una anticúspide subtriangular, también
comprimida “lateralmente”. En vista “interna”, el pro­
ceso “posterior” es convexo en su parte “anterior” pero,
en los ejemplares que se encuentra entero, se vuelve su­
berecto hacia su extremo distal. Está comprimido “late­
ralmente” y presenta hasta 5 dentículos que disminuyen
de tamaño hacia la parte “posterior”, aunque su número
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total no puede determinarse porque en los ejemplares el
proceso “posterior” se encuentra fracturado. Los dentí­
culos son subredondeados de sección subcircular y, aun­
que pueden encontrarse fusionados en su base, son
discretos y están bien individualizados en gran parte de
su longitud. Se inclinan de forma progresiva hacia la
parte “posterior” del elemento.
En vista “aboral” la cavidad basal es subovalada y
estrecha y se continúa en forma de surco por el margen
“posterior” de la anticúspide y por el margen “basal” del
proceso “posterior”.
Discusión
Elemento ramiforme dolobrado similar a N. peracutus.
Se diferencian en que: (i) en vista “lateral interna” el mar­
gen “anterior” de la cúspide y anticúspide de N. scitulus
es ligeramente cóncavo, curvándose más la parte apical
de la cúspide “posteriormente” que la anticúspide, mien­
tras que en N. peracutus suele ser recto, (ii) la anticúspide
de N. scitulus suele ser menos desarrollada que la de N.
peracutus, (iii) aunque el proceso “posterior” de ambos
elementos es ligeramente cóncavo en su parte “anterior”,
el resto del proceso es recto o se curva “aboralmente” de
forma ligera en N. scitulus, mientras que en N. peracutus
el proceso se arquea de forma marcada “aboralmente” y
es más largo, y (iv) en el número de dentículos del proceso
“posterior”, es menor en N. scitulus que en N. peracutus.
Muchos autores señalan que N. peracutus y N. sci­
tulus son tan similares que se sustituirían en el aparato,
siendo dos morfotipos del mismo elemento que ocupan
la posición M (REXROAD, 1981; DEAN, 1987; REXROAD




Se incluyen aquí aquellos elementos neoprionio­
dontiformes con características de N. peracutus o N.
scitulus, pero que por estar fracturados no se pueden
adscribir con certeza a ninguna de las dos especies
morfotaxonómicas.
Elemento S0
Lámina 3, Figuras 4­6
1957 Hibbardella n. sp. REXROAD, p. 31, Lám. 1, fig. 19.
*1958 Hibbardella milleri REXROAD, p. 18, Lám. 2, figs. 13­
16.
1960 Hibbardella milleri REXROAD; CLARKE, p. 6, Lám. 1, fig. 6.
1961 Hibbardella milleri REXROAD; HIGGINS, Lám. 12, fig. 7.
1961 Hibbardella milleri REXROAD; REXROAD & BURTON, p.
1153, Lám. 140, figs. 3, 4.
1964 Hibbardella milleri REXROAD; REXROAD & FURNISH, p.
671, Lám. 111, fig. 17.
v1967 Hibbardella milleri REXROAD; GLOBENSKY, pp. 441,
442, Lám. 56, fig. 11.
1969 Hibbardella (Hibbardella) milleri REXROAD; RHODES,
AUSTIN & DRUCE, p. 113, Lám. 25, figs. 23a­25b.
1975 Hibbardella milleri REXROAD; HIGGINS, pp. 35, 36.
1976 Hibbardella milleri REXROAD; NORBY, p. 184, Lám. 20,
figs. 16­20.
1981 Hibbardella milleri REXROAD; METCALFE, Lám. 14, figs.
2a, b.
1981 Kladognathus spp. REXROAD, Lám. 2, figs. 22, 23.
1985 Kladognathus spp. REXROAD & MERRILL, Lám. 1, fig. 30.
1986 Kladognathus n. sp. MAPES & REXROAD, Lám. 2, figs.
2, 4, 14 (elemento Sa).
1987 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); DEAN, p. 103,
Lám. 10, fig. 7.
1988 Kladognathus, elemento Sa SWEET, pp. 82, 83, Fig. 5.31
[fila inferior, 1er elemento por la derecha].
1990 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); REXROAD &
HOROWITZ, pp. 505, 506, Lám. 3, figs. 21­24 (elemento
Sa).
1992 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); PURNELL, pp.
39, 40, Lám. 2, figs. 2a, b.
1993 Hibbardella milleri REXROAD; DAVIES, AUSTIN &
MOORE, Lám. 2, fig. 32 (elemento "Sa").
1996 Kladognathus spp. indet. KRUMHARDT, HARRIS & WATTS,
pp. 45, 46, Lám. 5, figs. 7, 8.
1996 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); SKOMPSKI, pp.
208, 209, Lám. 4, fig. 8.
1999 Shared ramiform elements Kladognathus tenuis/com­
plectens (BRANSON & MEHL), Kladognathus macrodentata
HIGGINS; SOMERVILLE, pp. 192, 193, Lám. 7, figs. 9, 10 (el­
emento Sa).
1999 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL);
SOMERVILLE & SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 31.
non2005 Kladognathus tenuis­complectens sensu SOMERVILLE
& SOMERVILLE; MEDINA­VAREA, SARMIENTO, RODRÍGUEZ
& CÓZAR, pp. 28, 29, Lám. 1, figs. 15a, b [sólo].
2006 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL)
emend. REXROAD; NEMYROVSKA, PERRET­MIROUSE &




Elemento ramiforme alado constituido por una gran
cúspide central y dos procesos “laterales” cortos y un
proceso “posterior”. Los procesos “laterales”, en vista
“posterior”, presentan una parte basal que se inclina












“posteriormente” enderezándose hacia su margen “oral”
(=dorsal). Sus extremos distales son de tipo espatulado.
Presentan de 2 a 3 dentículos en cada proceso, de sec­
ción subredondeada, curvados (margen “anterior” con­
vexo y margen “posterior” cóncavo) y en cuyo último
tercio se inclinan “posteriormente”. El dentículo de
mayor tamaño (ligeramente mayor que la mitad de la
cúspide) se localiza en la parte media o el extremo distal
de los procesos. La estructura de los procesos y dentí­
culos tiene, en general, una forma muy convexa tanto
en vista “anterior”, como “lateral”. Los dentículos más
pequeños se sitúan a ambos lados de la cúspide en una
posición ligeramente más avanzada hacia la zona “an­
terior” que la cúspide.
La cúspide, alargada, estrecha, y de gran tamaño,
se localiza en la confluencia de los tres procesos. Es
de sección transversal redondeada y se curva desde su
base al ápice de forma ligera, siendo su margen “pos­
terior” cóncavo y el “anterior” convexo. Se inclina
“posteriormente”.
El proceso “posterior” es alargado y delicado por, lo
que suele hallarse roto. Es de sección subrectangular a
subtriangular, ligeramente comprimido “lateralmente”
y presenta, en los ejemplares, por lo menos 3 dentículos
pequeños y subredondeados que se inclinan “posterior­
mente”. Aunque se conoce por la literatura que también
posee una denticulación de tipo hindeodélido, esta ca­
racterística no se ha podido observar en los ejemplares
estudiados.
En vista “aboral”, la cavidad basal es amplia y se lo­
caliza debajo de la cúspide. Se extiende por el margen
basal de los tres procesos en forma de surco estrecho, y
deja una superficie labiada en la zona de confluencia de
los mismos.
Elementos S
Lámina 3, Figuras 7­10
Denominación morfotaxonómica: Ligonodina
levis BRANSON & MEHL, 1941b (lámina 3, figura 7).
p.1856 Prioniodus tulensis PANDER, p. 30, Lám. 2A, fig. 19
(sólo).
*1941b Ligonodina levis BRANSON & MEHL, p. 185, Lám. 6,
fig. 10.
1957 Ligonodina levis BRANSON & MEHL; BISCHOFF, p. 30,
Lám. 5, figs. 8, 9; Lám. 6, fig. 25.
1957 Ligonodina obunca REXROAD, p. 32, Lám. 1, figs. 22, 23.
1958 Ligonodina obunca REXROAD; REXROAD, p. 21, Lám.
3, figs. 7, 8.
?1960 Ligonodina ultima CLARKE, p. 12, Lám. II, figs. 9, 11.
1961 Ligonodina levis BRANSON & MEHL; REXROAD & BUR­
TON, p. 1154, Lám. 141, figs. 7, 8.
1963 Ligonodina levis BRANSON & MEHL; REXROAD &
COLLINSON, p. 11, Lám. 2, figs. 24, 25.
1964 Ligonodina levis BRANSON & MEHL; REXROAD & FUR­
NISH, p. 672, Lám. 111, fig. 38.
v1967 Ligonodina levis BRANSON & MEHL; GLOBENSKY, p.
442, Lám. 36, fig. 16.
1969 Ligonodina levis BRANSON & MEHL; RHODES, AUSTIN
& DRUCE, p. 134, 135, Lám. 26, figs. 15, a, b, 17a­19b.
1973 Ligonodina levis BRANSON & MEHL; AUSTIN &
ALDRIDGE, Lám. 1, fig. 14.
1975 Ligonodina levis BRANSON & MEHL; NICOLL &
REXROAD, Lám. 6, fig. 14.
1980 Ligonodina roundyi HASS; METCALFE, p. 307, Lám. 37,
fig. 12.
1980 Ligonodina levis BRANSON & MEHL; BELKA, Lám. 2,
fig. 6.
?1981 Ligonodina levis BRANSON & MEHL; METCALFE, Lám.
15, fig. 10.
1981 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); REXROAD,
p. 13, Lám. 2, figs. 19­21 (elemento Sc, morfotipo β).
1985 Ligonodina levis BRANSON & MEHL; WEYANT &
MASSA, Lám. III, figs. 19­21.
1987 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); DEAN, pp.
106, 107, Lám. 10, fig. 9.
1987 Ligonodina roundyi (HASS); ARMSTRONG & PURNELL,
Lám. 2, fig. 18.
?1987 Ligonodina sp. ARMSTRONG & PURNELL, Lám. 2, fig.
17.
?1988 Kladognathus, elemento Sc SWEET, pp. 82, 83, Fig.
5.31 (fila inferior, elemento central).
?1990 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); REXROAD
& HOROWITZ, pp. 505, 506, Lám. 3, fig. 19 (elemento
Scβ).
1993 Ligonodina levis BRANSON & MEHL; DAVIES, AUSTIN &
MOORE, Lám. 2, fig. 28 (elemento S).
1994 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL) REXROAD;
VARKER, p. 309 (elemento Scβ).
1996 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); REXROAD &
MERRILL, text­figs. 5.7, 5.8 (elemento Sb).
1996 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL) emend.
REXROAD; SKOMPSKI, pp. 208, 209, Lám. 4, fig. 6.
1999 Shared ramiform elements Kladognathus tenuis/com­
plectens (BRANSON & MEHL), Kladognathus macroden­
tata HIGGINS; SOMERVILLE, pp. 194, 195, Lám. 7, figs.
16, 17 (elemento Sc).
2004 Kladognathus spp. BERMÚDEZ­ROCHAS, SARMIENTO &
RODRÍGUEZ, pp. 32, 34, Lám. 2, fig. 7 (elemento Sc?).
2006 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL) emend.
REXROAD; NEMYROVSKA, PERRET­MIROUSE & WEYANT,
Lám. 5, fig. 10 (elemento Sc).
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Elemento ramiforme bipennado formado por un pro­
ceso “posterior”, cúspide central y un proceso “anterior”
curvado. Este último proceso es corto, se desarrolla “in­
terna” y “aboralmente” y, al estar arqueado, es cóncavo
en vista “lateral interna” y convexo en vista “lateral ex­
terna”. Los dentículos son redondeados, discretos, cón­
cavos en vista “interna” y se inclinan, especialmente sus
ápices, “interna” y “posteriormente”. El dentículo si­
tuado en el extremo distal del proceso es el de mayor
tamaño. Es recto, se inclina “posteriormente” y se en­
cuentra formando un ángulo recto a obtuso con la pro­
longación “aboral” del proceso “anterior”, con lo que
ambos presentan una morfología de “pinza”.
La cúspide es marcadamente más grande que los
dentículos. De sección subredondeada, se inclina “pos­
teriormente”, y se encuentra curvada en toda su longitud
hacia la parte “posterior” del elemento, de forma que su
margen “posterior” es cóncavo.
El proceso “posterior” se encuentra comprimido “la­
teralmente” y es de sección subcuadrangular. Es más
largo que el proceso “anterior” pero suele encontrarse
fracturado por ser delicado. Presenta una denticulación
de tipo hindeodélido, con dentículos de mayor tamaño
(pero siempre más pequeños que la cúspide) entre los
que alternan otros mucho más pequeños (de 1 a 4). 
En vista “aboral” la cavidad basal se localiza debajo
de la cúspide, es alargada y estrecha y presenta una su­
perficie de tipo labiado o callo que se desarrolla por el
margen “basal” de la cúspide y al principio de cada pro­
ceso. La cavidad basal se prolonga por ambos procesos
en forma de surco estrecho.
Denominación morfotaxonómica: Ligonodina tenuis
BRANSON & MEHL, 1941a (lámina 3, figura 8).
*1941a Ligonodina tenuis BRANSON & MEHL, p. 170, Lám. 5,
figs. 13, 14.
1957 Ligonodina hamata REXROAD, p. 32, Lám. 1, figs. 34, 35.
1958 Ligonodina hamata REXROAD; REXROAD, p. 21, Lám. 3,
figs. 9­14.
1960 Ligonodina tulensis (PANDER); CLARKE, p. 11, Lám. II,
fig. 4.
1961 Ligonodina obunca REXROAD; HIGGINS, Lám. Xi, fig. 9.
1961 Ligonodina hamata REXROAD; REXROAD & BURTON, p.
1154, Lám. 141, figs. 5, 6.
?1961 Ligonodina n. sp.? REXROAD & BURTON, pp. 1154,
1155, Lám. 141, figs. 2­4.
1964 Ligonodina tenuis BRANSON & MEHL; REXROAD & FUR­
NISH, p. 672, p. 111, fig. 40.
v1967 Ligonodina tenuis BRANSON & MEHL; GLOBENSKY, p.
442, Lám. 56, figs. 13, 14.
1969 Ligonodina tenuis BRANSON & MEHL; RHODES, AUSTIN
& DRUCE, p. 138, Lám. 31, figs. 4, 16.
?1969 Ligonodina tulensis (PANDER); RHODES, AUSTIN &
DRUCE, p. 139, Lám. 31, fig. 9.
1973 Ligonodina sp. AUSTIN & ALDRIDGE, Lám. 1, fig. 13,
Lám. 2, fig. 5.
p.?1975 Ligonodina levis BRANSON & MEHL, NICOLL &
REXROAD, Lám. 16, fig. 15 [sólo].
1975 Ligonodina tenuis BRANSON & MEHL; HIGGINS, p. 59.
1981 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); REXROAD, p.
13, Lám, 2, figs. 19, 21, 24­26.
1985 Kladognathus spp. REXROAD & MERRILL, Lám. 1, figs.
11, 20, 22, 31.
1987 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); DEAN, pp.
104­106, Lám. 10, fig. 8.
1992 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); PURNELL, pp.
39, 40, Lám. 8, fig. 3 (elemento Scα).
1993 Ligonodina tenuis BRANSON & MEHL; DAVIES, AUSTIN
& MOORE, Lám. 2, fig. 34 (elemento S).
1996 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); REXROAD &
MERRILL, text­fig. 5.5 (elemento Sc).
1996 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL) emend.
REXROAD; SKOMPSKI, pp. 208, 209, Lám. 4, fig. 5.
1996 Kladognathus spp. indet. KRUMHARDT, HARRIS & WATTS,
pp. 45, 46, Lám. 5, figs. 9, 10.
1999 Shared ramiform elements Kladognathus tenuis/com­
plectens (BRANSON & MEHL), Kladognathus macrodentata
HIGGINS; SOMERVILLE, pp. 193, 194, Lám. 7, figs. 14, 15
(elemento Sc).
1999 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL)
emend. REXROAD; SOMERVILLE & SOMERVILLE, Lám. 1,
fig. 27.
p.2005 Kladognathus tenuis­complectens sensu SOMERVILLE
& SOMERVILLE; MEDINA­VAREA, SARMIENTO, RODRÍGUEZ
& CÓZAR, pp. 28, 29, Lám. 1, figs. 16, 17.
2006 Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL);
emend. REXROAD; NEMYROVSKA, PERRET­MIROUSE &
WEYANT, Lám. 5, figs. 7, 9 (elemento Sc).
2009 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); GIBSHMAN,
KABANOV, ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám. 7, fig.
14.
2009 Kladognathus tenuis (BRANSON & MEHL); KABANOV,
GIBSHMAN, BARSKOV, ALEKSEEV & GOREVA, Lám. 3, fig.
1.
Descripción
Elemento ramiforme bipennado que presenta una cús­
pide, un proceso “anterior” y un proceso “posterior”. En
vista “lateral interna” el proceso “anterior” es corto, está
comprimido “anteroposteriormente” y presenta hasta 3
dentículos. Estos dentículos son redondeados, de sección
subcircular a subovalada y son cóncavos en vista “interna”,
enderezándose hacia sus ápices.
El proceso “posterior” es alargado, está comprimido
“lateralmente” y en todos los ejemplares se encuentra frac­
turado. Presenta una denticulación de tipo hindeodélido
que se caracteriza por una alternancia de dentículos grandes
entre los que se sitúan de 2 a 3 dentículos más pequeños.
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Los dentículos son redondeados de sección subcircular y
se inclinan hacia la parte “posterior” del elemento.
La cúspide es alargada, redondeada, de sección sub­
circular y es mucho más grande que los dentículos. Se
inclina hacia la parte “posterior” del elemento. Su mar­
gen “anterior” es ligeramente convexo y su margen
“posterior” es cóncavo.
En vista “aboral” la cavidad basal se sitúa debajo de la
cúspide, es subovalada y pequeña. Se extiende por el mar­
gen “basal” de ambos procesos como un surco estrecho.
Presenta una superficie labiada cuyo máximo desarrollo se
localiza sobre la cavidad basal, extendiéndose y estrechán­
dose hacia el extremo distal del proceso anterior y hacia la
parte media del proceso posterior.
Discusión
Los ejemplares de L. tenuis se diferencia de los de L.
levis en que: (i) la cúspide de L. tenuis se curva en su base,
es cóncava en vista “lateral interna”, para enderezarse hacia
su ápice, siendo su último tercio bastante recto, mientras
que en L. levis, la cúspide está curvada en toda su lon­
gitud y, (ii) L. levis se caracteriza por la morfología en
pinza del dentículo distal del proceso “anterior” con la
prolongación “aboral” del proceso “anterior” respecto
del dentículo.
Se observan hasta 3 dentículos en los elementos ente­
ros, pero como la mayoría se encuentran fracturados, no se
descarta un número mayor de dentículos en este proceso.
Denominación morfotaxonómica: Ligonodina
spp. (lámina 3, figuras 9, 10)
Discusión
Ligonodina tenuis s.f. y L. levis s.f., son ligonodíni­
dos muy similares, que como se observa en PURNELL
(1993) podrían formar parte de la serie de transición si­
métrica de los elementos S de Kladognathus, como for­
mas extremas. Debido a esto, hay ejemplares de
ligonodínidos que pueden poseer características comu­
nes a ambas especies con lo que resulta difícil su ads­
cripción a una de ellas. En este grupo se incluyen
aquellos elementos que siendo ligonodínidos de Kla­
dognathus no se han podido determinar específicamente
por esta razón. Se incluyen también los que al encon­
trarse fracturados no se han podido observar las carac­
terísticas que permiten diferenciar los elementos
discretos de ambas especies o cuando sólo se han recu­
perado fragmentos del proceso “posterior”. En la Lá­
mina 3 se ilustran dos fragmentos de proceso “posterior”
de elementos S (Figs. 9 y 10) con la típica denticulación
de hindeodélido, en la que hasta 4 dentículos de menor
tamaño alternan con otros de gran tamaño. Estos dentí­
culos son subredondeados, discretos y se inclinan “pos­
teriormente”. La barra del proceso es estrecha y presenta
un surco en su parte basal.
Fragmentos de elementos como estos fueron descritos
e ilustrados por PANDER (1865) bajo el nombre Centrodus
simplex PANDER (p. 31, Lám. 2A, figs. 2, 3, 5, 6) Centro­
dus duplicatus PANDER (p. 31, Lám. 2A, figs. 7, 8) y Prio­
niodus tulensis (p. 30, Lám. 2A, figs. 18, 20, sólo).
Orden Ozarkodinida DZIK, 1976
Los ozarkodínidos, según SWEET (1988) presentan un
rango estratigráfico bastante amplio, ya que las formas
más antiguas que se conocen son de finales del Ordoví­
cico Medio y las más modernas de principios del Triásico.
SWEET (1988) incluye dentro de este orden 12 familias y
considera que la familia Spathognathodontidae es de la
que evolucionan todas las demás (Fig. 6.7). Los represen­
tantes de este orden presentan un aparato con seis a siete
tipos morfológicos (sexi a septimembrado), que se carac­
teriza por encontrarse sus posiciones P ocupadas por ele­
mentos pectiniformes carminados y angulados.
SWEET (1988), a partir tanto de estudios de diversos
autores como propios, distingue tres líneas de desarrollo
que originaron las diversas familias de este orden:
1.­ Una primera línea de desarrollo es la que afectó
a la cavidad basal de los elementos P1, la cual se expan­
dió y migró hacia el extremo “posterior”, modificación
que se produjo en dos fases.
En la primera, que tuvo lugar entre principios del Si­
lúrico y finales del Devónico Medio, surgieron tres fa­
milias de ozarkodínidos, la familia Kockellidae
(principios del Silúrico), la familia Polygnathidae (Pra­
guiense, Devónico Inferior) y la familia Palmatolepidae
(finales del Devónico Medio).
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Material Ligonodina s.f. spp.
















2.­ El segundo tipo de modificación que sufren los
elementos P1 es la expansión lateral hacia la mitad de
la longitud total del elemento, formándose pliegues lo­
bulados. En algunos casos estas expansiones aumenta­
ron su longitud, e incluso desarrollaron ornamentación
en su parte “oral” que se correspondería con el desarro­
llo de nuevos procesos primarios e incluso secundarios
como los que se pueden observar en elementos pasti­
nados y estelados. Estos rasgos son característicos de
la familia Pterospathodontidae del Silúrico.
3.­ Por último, durante el Devónico y Carbonífero,
se desarrolló una nueva modificación evolutiva que
afectó, entre otros taxones, a especies de Bispathodus
y sus derivados. Según SWEET (1988), la cavidad basal
de las nuevas formas es como la de los ozarkodínidos
tempranos, pero se diferencia en el desarrollo de filas
subparalelas de dentículos en su superficie “oral”. Pre­
sentan una fila principal que se extiende longitudinal­
mente a lo largo de todo el elemento formando en el
extremo “anterior” una lámina de una única fila, la cual
se encuentra flanqueada a ambos lados por una fila se­
cundaria más corta. Las diferentes modificaciones de
este patrón básico llevaron al desarrollo de las familias
Gnathodontidae y Cavusgnathidae.
DONOGHUE et al. (2008) consideran que su Subor­
den Ozarkodinina, equivalente al Orden Ozarkodinida
de SWEET (1988), es un clado consistente, pero no apo­
yan la hipótesis de SWEET (1988) de que Plectodina sea
el miembro más primitivo del clado, aunque sí es con­
sistente con que Yaoxianognathus se encuentre entre
los más primitivos. Como se menciona anteriormente,
SWEET (1988) considera a los miembros de la familia
Spathognathodontidae, y en concreto a Ozarkodina,
como el grupo raíz (“rootstock”) del que habrían deri­
vado los otros ozarkodínidos. Según DONOGHUE et al.
(2008) para confirmar esta hipótesis, cladísticamente
las distintas especies de Ozarkodina se tendrían que re­
solver como sucesivos taxones hermanos de taxones
más derivados del clado. Algunas especies del género
Ozarkodina se resuelven de esta forma pero otras como
O. excavata y O. hassi no lo hacen (Fig. 6.1), por lo
que estos autores consideran que el género Ozarkodina,
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Figura 6.7.­ Familias y géneros del Orden Ozarkodinida. Pand.: Pandorinellina; Sc.: Scaphignathus; Pgn.: Protognathodus;
Ps.: Pseudopolygnathus; M´IDAE: Mestognathidae (SWEET, 1988).
tal y como se considera actualmente sería un grupo po­
lifilético, siguiendo a MURPHY et al. (2004). Estos últi­
mos autores ya señalan que muchos de los taxones de
la Familia Spathognathodontidae del Silúrico Superior­
Devónico Inferior, e incluidos por SWEET (1988) dentro
delgénero Ozarkodina, actualmente son considerados
como géneros distintos a este último, como por ejemplo
los géneros Wurmiella (especie tipo: Ozarkodina exca­
vata subespecie tuma MURPHY & MATTI) o Zieglerodina
(especie tipo: Spathognathodus remscheidensis ZIE­
GLER) reconocidos por estos autores. De hecho,
MURPHY et al. (2004) reconocen hasta cinco clados
dentro de los spathognathodontideos con rango de gé­
nero para materiales del Prídoli (Silúrico) y que cruzan
al Lockhoviense (Devónico), restringiendo a su vez, el
género Ozarkodina a aquellas formas estrechamente re­
lacionadas a la especie O. typa BRANSON & MEHL).
Aunque DONOGHUE et al. (2008) coinciden con
MURPHY et al. (2004) en que Ozarkodina es un grupo
polifilético, no comparten la asignación génerica reali­
zada por MURPHY et al. (2004). En todo caso, los tra­
bajos tanto de MURPHY et al. (2004) como DONOGHUE
et al. (2008) señalan que el grupo de los Spathognatho­
dontiae presenta una diversidad genérica mayor y tam­
bién unas relaciones evolutivas más complejas que las
indicadas por SWEET (1988).
Respecto a los palmatolépidos, DONOGHUE et al.
(2008) no pueden situar su posición precisa, pero nin­
guno de sus análisis apoya la hipótesis de que derivan
de Ozarkodina, sino que se encontrarían más estrecha­
mente relacionados con Polygnathus. Este último gé­
nero, a su vez, podría haberse originado de Eognathodus
según MURPHY et al. (2004).
Según SWEET (1988), otros miembros ancestrales
de los Spathognathodontidae también habrían evolu­
cionado de Ozarkodina como Pandorinellina, a su
vez ancestro de Clydagnathus, o Mehlina, que podría
haberse originado de Ozarkodina o Pandorinellina y
que a su vez sería el ancestro de Dinodus y Bispatho­
dus (este último ancestro de Gnathodus y Sweetog­
nathus). Los árboles filogenéticos obtenidos por
DONOGHUE et al. (2008) no son compatibles con esta
hipótesis, pero indican una relación próxima de los
taxones anteriores con su grupo Polygnathidae, en el
que incluyen a Pandorinellina (un spathognathodon­
tideo para MURPHY et al. (2004).
DONOGHUE et al. (2008) señalan que su Orden Ozar­
kodinina sería una combinación de las superfamilias
Polygnathacea, Palmatolepidacea y Gondolellacea de
DZIK (1991). Para este último autor, el miembro basal
del grupo sería Ozarkodina, lo que no es inconsistente
con el clado (Ozarkodina excavata + Yaoxinanognathus)
de DONOGHUE et al (2008), propuesto por éstos como el
clado más primitivo, pero al considerar los últimos au­
tores, según sus resultados, el género Ozarkodina como
un grupo polifilético, no favorece esta hipótesis.
Familia Anchignathodontidae CLARK, 1972
Los representantes incluidos por SWEET (1988) en
esta familia presentan un aparato conodontal seximem­
brado con elementos P1 carminados, elementos P2 angu­
lados con procesos relativamente cortos y elementos S0
alados que carecen de proceso “posterior”. Dentro de los
Anchignathodontideos, sólo hay una especie adscrita al
género Aethotaxis, mientras que el resto de especies se
incluyen dentro del género Hindeodus.
Su rango estratigráfico en se extiende desde princi­
pios del Misisípico, hasta principios del Triásico
(SWEET, 1988).
Género Hindeodus REXROAD & FURNISH,
1964
Especie tipo: Trichonodella imperfecta REXROAD,
1957 por designación original (sinónimo para el ele­
mento S0 de Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MI­
LLER, 1949).
1964 Hindeodus REXROAD & FURNISH, p. 671.
1970 Anchignathodus SWEET, p. 221.
1973 Ozarkodina BAESEMANN p. 704.
1976 Ozarkodina NORBY, p. 160
1981 Hindeodus REXROAD, p. 9.
Diagnosis según NORBY (1976), BAESEMANN (1973),
REXROAD (1981) y SWEET (1988)
El aparato es seximembrado (STONE, 1991; SWEET
& CLARKE, 1981, SWEET, 1988) a septimembrado
(BAESEMANN, 1973; NICOLL et al., 2002) constituido
por 2 elementos P1 spathognathodóntidos (en este caso
Spathognathodus cristula s.f. YOUNGQUIST & MILLER,
1949), 2 elementos P2 ozarkodínidos (Ozarkodina cur­
vata s.f. REXROAD, 1958), 2 elementos M neoprionio­
dóntidos (Neoprioniodus camurus s.f. REXROAD,
1957), 1 elemento S0 trichonodélido (Trichonodella
imperfecta s.f. REXROAD, 1957), elementos S de dos
tipos “Sb”, posible S1, bipennados en número desco­
nocido (Falcodus? alatoides s.f. REXROAD & BURTON,
1961) y elementos “Sc” hindeodélidos, también en nú­
mero desconocido (Hindeodella sp. s.f. REXROAD &
FURNISH, 1964) y, en caso de tratarse de un aparato
septimembrado, un elemento “Sd”.
Discusión
REXROAD & FURNISH (1964) definen y describen el
género Hindeodus, constituido por dos especies morfo­
taxonómicas, Hindeodus imperfectus (REXROAD) (=Tri­
chonodella imperfecta REXROAD) e Hindeodus alatoides
(REXROAD & BURTON) (=Falcodus? alatoides REXROAD
& BURTON). Aunque no realizan una reconstrucción
multielemental del aparato de Hindeodus, en ese mismo
trabajo, basado en material de la Formación Pella (Mi­
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sisípico) de Iowa (E.E.U.U.), registraron e ilustraron el
resto de los elementos del aparato de Hindeodus bajo
los nombres de Spathognathodus cristula YOUNGQUIST
& MILLER; Ozarkodina curvata REXROAD, Neoprionio­
dus camurus REXROAD, e Hindeodella sp. REXROAD &
FURNISH. BAESEMANN (1973), a partir de material del
Pensilvánico, describió por primera vez en términos
multielementales al género, aunque asignó el aparato al
género Ozarkodina, en concreto a Ozarkodina minuta
(ELLISON). Posteriormente, NORBY (1976) reconstruyó
el aparato de la especie cristula, de edad Misisípico,
constituido por elemento “Pa” de tipo spathognathodon­
tiforme, elemento “Pb” ozarkodiniforme, elemento M
neospathognathodontiforme/synprioniodiniforme y una
serie de transición simétrica de elementos S de tipo hin­
deodeliforme/hindeodontiforme incluyéndolo también
dentro del género Ozarkodina.
SWEET (1988) observa que la especie más joven del
linaje de Hindeodus cristula, H. typicalis (SWEET) pre­
viamente asignada por SWEET (1970) a la especie Anchig­
nathodus typicalis SWEET y la especie Ellisonia teicherti
SWEET, presentaban un arquitectura del aparato conodon­
tal similar a otras especies de Hindeodus en un sentido
multielemental (ya indicado en SWEET, en ZIEGLER, 1977).
REXROAD & THOMPSON (1979) estudiaron las distin­
tas especies morfotaxonómicas de Spathognathodus s.f.
BRANSON & MEHL registradas en las formaciones del
Misisípico de la Cuenca de Illinois para reconstruir su
posible filogenia. Consideraron que “Spathognathodus”
cristula (elemento P1 del aparato de Hindeodus cristula
YOUNGQUIST & MILLER) habría derivado de las formas
menos alargadas de Spathognathodus pulchra en el Me­
rameciense (Misisípico), siendo su primer registro en la
zona del Mississippy Valley, a techo de la Caliza de St.
Louis (en una localidad en Illinois) o ya más generali­
zadamente en la Caliza de Ste. Genevieve (Fig. 6.8). En
otras áreas como Kansas (E.E.U.U.) o Bélgica, “Spa­
thognathodus” cristula presenta un primer registro más
antiguo como mencionan REXROAD & THOMPSON (1979)
y que, junto con el control ejercido por factores ecológi­
cos observado en su distribución, los autores consideraron
que podría haber evolucionado de “Spathognathodus”
pulchra ya desde los tiempos de la Caliza Burlington de
la Cuenca de Illinois, o en el intervalo entre ésta y la Ca­
liza St. Louis. Posteriormente, REXROAD, en REXROAD
(1981), ya trata los elementos “Pa” (=P1) Spathognatho­
dus cristula en sentido multielemental, incluyéndolos
dentro del aparato multielemental de Hindeodus cristula,
el cual, según la diagnosis del autor, estaría compuesto
por el elemento “Pa” Spathognathodus cristula, el ele­
mento “Pb” Ozarkodina curvata, el elemento M Neoprio­
niodus camurus, el elemento “Sa“ Trichonodella
imperfecta, el elemento “Sb“ Falcodus? alatoides y el
elemento “Sc“ Hindeodella sp. de REXROAD & FURNISH.
SWEET (1988) destaca el amplio rango estratigráfico
de Hindeodus representado por especies del Carbonífero,
Pérmico y principios del Triásico asignadas a este género.
Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER,
1949)
Elemento P1
Lámina 3, Figuras 11, 12
*1949 Spathognathodus cristula YOUNGQUIST & MILLER, p.
621, Lám. 101, figs. 1­3.
1957 Spathognathodus cristula YOUNGQUIST & MILLER;
REXROAD, p. 38, Lám. 3, figs. 16, 17.
1958 Spathognathodus cristula YOUNGQUIST & MILLER;
REXROAD, p. 25, Lám. 6, figs. 3, 4.
1960 Spathognathodus minuta? (ELLISON); CLARKE, p. 20,
Lám. III, figs. 12, 14.
1961 Spathognathodus cristula YOUNGQUIST & MILLER;
REXROAD & BURTON, p. 1156, Lám. 141, fig. 9.
1964 Spathognathodus cristula YOUNGQUIST & MILLER;
REXROAD & FURNISH, p. 674, Lám. 111, fig. 15.
v1967 Spathognathodus cristula YOUNGQUIST & MILLER;
GLOBENSKY, p. 447, Lám. 57, figs. 15, 16.
1969 Spathognathodus cristulus YOUNGQUIST & MILLER;
RHODES, AUSTIN & DRUCE, pp. 227, 338, Lám. 8, figs. 14a­
18d.
1971 Spathognathodus cristulus YOUNGQUIST & MILLER;
COLLINSON, REXROAD & THOMPSON, fig. 8.
1976 Ozarkodina cristula (YOUNGQUIST & MILLER); NORBY,
p. 160, Lám. 15, figs. 9­12 (elemento P).
1981 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); REXROAD,
p. 10, Lám. 2, figs. 1, 2.
1981 Spathognathodus cristulus YOUNGQUIST & MILLER;
METCALFE, Lám. 8, figs. 6a­e.
v1982 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); VON BIT­
TER & PLINT­GEBERL, p. 200, Lám. 4, figs. 18, 19; Lám. 5,
fig. 12 (elemento Sp).
1985 Hindeodus cf. cristulus (YOUNGQUIST & MILLER);
VARKER & SEVASTOPULO, p. 194, Lám. 5.2, fig. 20.
1985 Hindeodus cristula YOUNGQUIST & MILLER; REXROAD &
MERRILL, Lám. 1, fig. 32.
1987 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); VON BIT­
TER & PLINT, pp. 358, 359, fig. 3.11.
1987 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); DEAN, pp.
73­76, Lám. 8, figs. 1, 2.
1987 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); ARM­
STRONG & PURNELL, Lám. 2, fig. 14.
1988 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); SWEET, pp.
116, 117, Fig. 5.54 (2a fila, 1er elemento por la izquierda).
1990 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); REXROAD
& HOROWITZ, pp. 502­504, Lám. 1, figs. 36­42.
1991 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); STONE, pp.
12, 13, Lám. 1, figs. 1, 2, 5, 8.
?1993 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); DAVIES,
AUSTIN & MOORE, Lám. 2, fig. 11.
1996 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); SKOMP­
SKI, Lám. 5, fig. 15.
1999 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER);
SOMERVILLE, Lám. 4, figs. 6, 7 (elemento “Pa”).
1999 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER);
SOMERVILLE & SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 4.
2005 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); MEDINA­
VAREA, SARMIENTO, RODRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 34, 36,
Lám. 2, figs. 15­18.
2006 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); NEMY­
ROVSKA, PERRET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 6, figs. 1, 2
(elemento “Pa”).
2009 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); GIBSH­
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MAN, KABANOV, ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám.
7, fig. 13.
2009 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); KA­
BANOV, GIBSHMAN, BARSKOV, ALEKSEEV & GOREVA, Lám.
3, fig. 8.
Denominación morfotaxonómica:Spathognatho­
dus cristula YOUNGQUIST & MILLER, 1949.
Descripción
Elemento pectiniforme carminado que en vista “la­
teral interna” presenta una cúspide triangular y masiva
situada en posición “anterior” siendo más grande y
ancha que el resto de los dentículos. Su borde “anterior”
se inclina ligeramente hacia la parte “posterior” desde
el borde “anterobasal”. El elemento es cóncavo en vista
“interna” y convexo en vista “externa”.
Los primeros dentículos situados inmediatamente
después de la cúspide se encuentran levemente inclina­
dos hacia la parte “posterior”, pero el resto de dentículos
tienden a inclinarse cada vez más marcadamente hacia
ese mismo extremo. La mayoría de los dentículos alcan­
zan aproximadamente la misma altura, aunque siempre
menor que la cúspide, a excepción de los últimos, cuya
altura es sensiblemente menor. Los dentículos, se encue­
6. Sistemática Paula Medina Varea
126
Figura 6.8.­ Filogenia de “Spathognathodus” según REXROAD & THOMPSON (1979).
ran fusionados durante gran parte de su longitud, excepto
en sus ápices, donde se vuelven discretos, adquiriendo
una forma subtriangular a subredondeada. La cúspide y
los dentículos presentan estrías que se disponen radial­
mente desde sus ápices.
El extremo “posterobasal” es redondeado. Hacia la
mitad del elemento, el margen “basal” se vuelve cón­
cavo. Esta concavidad es el reflejo de la cavidad basal,
que se extiende 2/3 partes del elemento y que finaliza en
el extremo “posterior”, aunque no comienza en el borde
“anterobasal”, sino poco después de la cúspide.
En vista “aboral” la cavidad basal es subsimétrica
y lanceolada.
Discusión
Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER) se di­
ferencia de Hindeodus minutus (ELLISON) en que en el
primero el margen “anterior” de la cúspide no presenta
ningún dentículo mientras que en el segundo se obser­
van hasta tres dentículos que son previos a la cúspide.
Se diferencia de otro tipo de spathognathodóntido como
es el elemento P1 de Synclydognathus fundamental­
mente porque el elemento P1 de Hindeodus es más alar­
gado y recto respecto a los ejemplares más cortos y
recurvados de Synclydognathus, además, el margen
basal del primero no es tan cóncavo como el de se­
gundo y por último, por la cavidad basal, que en H.
cristula se extiende por 2/3 partes del margen “basal”,
hasta alcanzar el extremo “posterior” del elemento,
mientras que en Synclydognathus se encuentra confi­
nada a la parte “anterior” del margen “basal” inmedia­
tamente “posterior” a la cúspide y es de tipo globosa y
con unas expansiones “laterales” muy marcadas.
Elemento P2
Lámina 3, Figuras 13, 14
*1958 Ozarkodina curvata REXROAD, p. 24, Lám. 4, figs.
1­3.
1961 Ozarkodina curvata REXROAD; REXROAD & BURTON,
p. 1156, Lám. 141, figs. 13, 14.
1963 Ozarkodina curvata REXROAD; REXROAD &
COLLINSON, p. 19, Lám. 2, fig. 11.
1964 Ozarkodina curvata REXROAD; REXROAD & FURNISH,
p. 674, p. 111, figs. 10, 11.
v1967 Ozarkodina curvata REXROAD; GLOBENSKY, p. 446,
Lám. 56, fig. 20.
1969 Ozarkodina curvata REXROAD; RHODES, AUSTIN &
DRUCE, pp. 168, 169, Lám. 27, fig. 6.
1971 Ozakordina curvata REXROAD; COLLINSON, REXROAD
& THOMPSON, Fig. 7.
1973 Ozarkodina minuta (ELLISON); BAESEMANN, p. 705,
Lám. 2, figs. 6, 11­13 (elemento O1).
1976 Ozarkodina cristula (YOUNGQUIST & MILLER); NORBY,
p. 162, Lám. 15, figs. 1­4 (elemento O).
v1982 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); VON
BITTER & PLINT­GEBERL, p. 200, Lám. 4, figs. 15, 16
(elemento Oz).
1985 Hindeodus cristula YOUNGQUIST & MILLER; REXROAD
& MERRILL, Lám. 1, fig. 34.
1986 Hindeodus minutus (ELLISON); MAPES & REXROAD,
Lám. 1, fig. 13 (elemento “Pb”).
1987 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); DEAN,
p. 76, Lám. 8, fig. 3.
1988 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER) ele­
mento “Pb“; SWEET, pp. 116, 117, Fig. 5.54 (2da fila, 2do
elemento por la izquierda).
1996 Hindeodus minutus (ELLISON); KRUMHARDT, HARRIS
& WATTS, p. 43, Lám. 1, fig. 2 (elemento “Pb”).
1990 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER);
REXROAD & HOROWITZ, pp. 502­504, Lám. 1, figs. 34,
35 (elemento “Pb”).
1991 Hindeodus minutus (ELLISON); BROWN, REXROAD, EG­
GERT & HOROWITZ, fig. 7.14 (elemento “Pb”).
1999 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER);
SOMERVILLE, Lám. 4, fig. 9 (elemento “Pb”).
1999 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER);
SOMERVILLE & SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 5.
Denominación morfotaxonómica: Ozarkodina
curvata  REXROAD, 1958.
Descripción
Elemento pectiniforme angulado constituido por un
proceso ”anterior” corto y alto y un proceso “posterior”,
más largo que el “anterior” y cuya altura disminuye “pos­
teriormente”.
En vista “interna” el proceso “anterior” está arqueado
y se encuentra comprimido “lateralmente”, aunque en vista
“externa” puede ser ligeramente convexo. En vista “in­
terna” se observa que es cóncavo y presenta hasta 8 dentí­
culos en su parte “oral” siendo los más cercanos a la
cúspide los mejor desarrollados mientras que los más cer­
canos al extremo distal son pequeños y poco distinguibles.
Se encuentran fusionados en gran parte de su recorrido,
aunque hacia el ápice tienen forma subtriangular y las pun­
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tas están individualizadas. Se inclinan “posteriormente” y
hacia la cúspide. Los dentículos también se encuentran
comprimidos en sentido “lateral” por lo que su sección es
subovalada a subredondeada. La cúspide es hasta tres veces
más larga y tiene el doble de anchura que el dentículo de
mayor tamaño del proceso “anterior”. Se encuentra locali­
zada entre ambos procesos y se inclina “posteriormente”
de forma marcada. Su base se encuentra fusionada con los
dentículos adyacentes siendo discreta en gran parte de su
longitud. Es de sección subredondeada a subovalada.
El proceso “posterior” es mucho más largo que el
“anterior”. Su parte más “anterior” tiene una altura si­
milar a la del proceso “anterior” aunque su altura dis­
minuye “posteriormente” y también se encuentra
comprimido “lateralmente”. En la parte cercana a la
cúspide, aunque cóncavo se encuentra más o menos en
el mismo plano que ésta para, a continuación, ir cur­
vándose “aboral” e “internamente” al mismo tiempo
que se reclina el proceso “externamente”. En este pro­
ceso los dentículos se encuentran más individualizados
(discretos) que en el caso de los dentículos del proceso
“anterior”. Son alargados, y presentan una sección
transversal subredondeada observándose además, den­
tículos de distinto tamaño.
Tanto en los dentículos de ambos procesos como
en la cúspide se observan una serie de estrías longitu­
dinales que convergen hacia los ápices.
En vista “interna” también se observa como el
margen “basal” es cóncavo y muy recurvado, con un
extremo “anterobasal” redondeado. La cavidad basal
se localiza debajo de la cúspide, es alargada y estre­
cha, extendiéndose por el proceso “posterior” hasta la
mitad del proceso y continuándose por su margen en
forma de surco. En el margen “basal”, extendiéndose
por ambos procesos, se observa una superficie rugosa
que se corresponde con las láminas de acreción de
apatito.
Elemento M
Lámina 3, Figuras 15, 16
*1957 Neoprioniodus camurus REXROAD, p. 33, Lám. 12, figs.
18­20.
1958 Neoprioniodus camurus REXROAD; REXROAD, p. 23, Lám.
5, figs. 5, 6.
1961 Neoprioniodus camurus REXROAD; REXROAD & BURTON,
p. 1155 , Lám. 140, fig. 11.
1964 Neoprioniodus camurus REXROAD; REXROAD & FURNISH,
p. 674, p. 111, fig. 33.
v1967 Neoprioniodus camurus REXROAD; GLOBENSKY, p. 443,
Lám. 55, fig. 19.
1969 Neoprioniodus cf. camurus REXROAD; RHODES, AUSTIN &
DRUCE, pp. 167, 168, Lám. 22, figs. 1a­4b. 
1973 Ozarkodina minuta (ELLISON); BAESEMANN, p. 705, Lám.
2, figs. 4, 5 (elemento N).
v1982 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); VON BIT­
TER & PLINT­GEBERL, p. 200, Lám. 6, figs. 12, 17; Lám. 7,
fig. 21.
1985 Hindeodus cristula YOUNGQUIST & MILLER; REXROAD &
MERRILL, Lám. 1, fig. 35.
1987 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); VON BITTER
& PLINT, pp. 358, 359, fig. 3. 15.
1986 Hindeodus minutus (ELLISON); MAPES & REXROAD, Lám.
1, figs. 14, 15 (elemento M).
1987 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); DEAN, p.
77, Lám. 8, fig. 4.
?1988 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER) ele­
mento M; SWEET, pp. 116, 117, fig. 5.54 (2a fila, 3er
elemento por la izquierda).
1990 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); REXROAD
& HOROWITZ, pp. 502­504, Lám. 1, figs. 21­23.
1993 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); DAVIES,
AUSTIN & MOORE, Lám. 2, fig. 26 (elemento M).
1996 Hindeodus minutus (ELLISON); KRUMHARDT, HARRIS &
WATTS, p. 43, Lám. 1, fig. 3 (elemento M).
1999 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER);




Elemento ramiforme dolobrado que presenta una
cúspide, anticúspide y proceso “posterior”. En vista “in­
terna”, la cúspide y anticúspide se encuentran fragmen­
tadas pero presentan una sección subovalada. El proceso
“posterior” es alargado, aunque se encuentre fracturado
en los ejemplares estudiados, de tipo barra pero ligera­
mente comprimido en sentido “lateral”, especialmente
en su extremo distal, y se curva tanto “aboral” como “in­
ternamente” hacia su parte “posterior”. Se observan
hasta 14 dentículos fusionados en gran parte de su lon­
gitud, son de sección subovalada a subredondeada y se
curvan “internamente”. Presenta una superficie rugosa
o cicatriz en la parte “aboral interna” del proceso que lo
recorre longitudinalmente en su parte “basal” disminu­
yendo su tamaño “posteriormente”. En este surco se ob­
servan las láminas de acreción del apatito. En vista
“interna” la cavidad basal se encuentra en la parte
“basal” del ejemplar entre la cúspide y los primeros den­
tículos, es alargada y estrecha extendiéndose “posterior­
mente” como un surco muy estrecho por el margen
“basal” del proceso “posterior”.
Elemento S0
Lámina 3, Figura 17
*1957 Trichonodella imperfecta REXROAD, p. 41, Lám. 4, figs.
4, 5.
1958 Trichonodella imperfecta REXROAD; REXROAD, p. 26,
Lám. 4, fig. 6.
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1961 Elsonella? imperfecta (REXROAD); REXROAD & BURTON,
p. 1152, Lám. 141, fig. 1.
1964 Hindeodus imperfectus (REXROAD); REXROAD & FUR­
NISH, p. 672, p. 111, figs. 13, 14.
?1969 Hindeodus imperfectus (REXROAD); RHODES, AUSTIN &
DRUCE, p. 129, Lám. 31, fig. 8.
1971 Hindeodus imperfectus (REXROAD); COLLINSON,
REXROAD & THOMPSON, fig. 8.
1973 Ozarkodina minuta (ELLISON); BAESEMANN, p. 706, Lám.
2, fig. 7 (elemento A3).
1976 Ozarkodina cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); NORBY,
p. 167, Lám. 16, figs. 4, 5 (elemento A3).
1985 Hindeodus cristula YOUNGQUIST & MILLER; REXROAD &
MERRILL, Lám. 1, fig. 33.
1987 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); VON BIT­
TER & PLINT, pp. 358, 359, fig. 2.9.
1987 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); DEAN, p.
77, Lám. 8, fig. 5.
1988 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER) elemento
“Sa“; SWEET, pp. 116, 117, fig. 5.54 (2da fila, 1er elemento
por la derecha).
1990 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); REXROAD
& HOROWITZ, pp. 502­504, Lám. 1, figs. 24, 25 (elemento
“Sa“).
1991 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); STONE, pp.
12, 13, Lám. 1, fig. 8.
1991 Hindeodus minutus (ELLISON); BROWN, REXROAD; EG­
GERT & HOROWITZ, fig. 7.18.
1996 Hindeodus minutus (ELLISON); KRUMHARDT, HARRIS &
WATTS, p. 43, Lám. 1, fig. 4 (elemento “Sa“).
1999 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); SOMERVI­
LLE, Lám. 4, fig. 11 (elemento Sa).
1999 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); SOMERVI­




Elemento ramiforme alado formado por dos proce­
sos “laterales” y una cúspide. En vista “interna” la parte
inferior de los procesos se encuentra comprimida “an­
teroposteriormente” y es muy grande, siendo su altura
mayor que la de los dentículos. Se observa una “cica­
triz” o margen rugoso que se desarrolla paralelo al mar­
gen “basal” del elemento, extendiéndose por la
parte “interna” de ambos procesos. El margen
“basal” de ambos procesos es sinuoso siendo en la
zona de confluencia de éstos cóncavo, para volverse
convexo hacia la mitad de cada proceso y nueva­
mente cóncavo hacia los extremos de los mismos.
Los dentículos se encuentran fusionados en gran
parte de su longitud excepto en su ápice, son alar­
gados y de sección transversal subredondeada.
La cúspide presenta un tamaño mucho mayor
que el de los dentículos, es alargada, con su parte
basal subtriangular, de sección subredondeada a
subovalada y se inclina ligeramente hacia la parte
“posterior” del elemento.
En vista “aboral” la cavidad basal es muy pequeña,
subtriangular y se localiza debajo de la cúspide en el mar­
gen “basal” de la zona de confluencia de ambos procesos.
Elemento S (“Sb”)
Lámina 3, Figura 18
*1961 Falcodus? alatoides REXROAD & BURTON, p. 1152,
1153, Lám. 140, fig. 8.
1964 Hindeodus alatoides (REXROAD & BURTON); REXROAD
& FURNISH, p.672, p. 111, figs. 18, 19.
v1967 Hindeodus alatoides (REXROAD & BURTON); GLOBEN­
SKY, p. 442, Lám. 55, fig. 8.
non1969 Hindeodus alatoides (REXROAD & BURTON); RHODES,
AUSTIN & DRUCE, p. 129, Lám. 31, figs. 7, 10 (=Hin­
deodella spp.).
1971 Hindeodus alatoides (REXROAD & BURTON); COLLINSON,
REXROAD & THOMPSON, fig. 8.
1973 Ozarkodina minuta (ELLISON); BAESEMANN, p. 706, Lám.
2, figs. 1, 8­10 (elemento A2).
v1982 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); VON BIT­
TER & PLINT­GEBERL, p. 200, Lám. 4, fig. 17 (elemento Hi).
1987 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); VON BIT­
TER & PLINT, pp. 358, 359, fig. 3.16.
1987 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); DEAN, p.
78, Lám. 8, fig. 7.
1988 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER);
SWEET, pp. 116, 117, fig. 5.54 (2da fila, 2do elemento
por la derecha).
1990 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); REXROAD
& HOROWITZ, pp. 502­504, Lám. 1, figs. 26, 27, 30.
1996 Hindeodus minutus (ELLISON); KRUMHARDT, HARRIS &
WATTS, p. 43, Lám. 1, fig. 5 (elemento “Sb“).
1999 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER);
SOMERVILLE, Lám. 4, figs. 13, 15.
Denominación morfotaxonómica: Falcodus? ala­
toides REXROAD & BURTON, 1961.
Descripción
Elemento ramiforme bipennado con un proceso
“posterior” largo y un proceso “anterior” más corto cuyo
extremo “anterior” se inclina “aboralmente”. En vista
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“lateral interna”, el proceso “anterior” se sitúa en una
posición “anterolateral” y en su extremo “anterior” se
localizan hasta 3 dentículos de gran tamaño de morfo­
logía subtriangular con sección subcircular. El mayor de
ellos puede tener un tamaño ligeramente menor al de la
cúspide. Entre éstos y la cúspide se observan hasta 4
dentículos subredondeados de menor tamaño. Estos
dentículos son más o menos rectos, pero los de mayor
tamaño, se inclinan “anterolateralmente”. Entre estos
dentículos de mayor tamaño y el extremo “anterior” del
elemento se observan otros más pequeños dispuestos en
el margen “anterior” del dentículo de mayor tamaño. Se
inclinan “interna” y “posteriormente” de forma ligera.
En algunos ejemplares se observa una estriación de tipo
radial desde el ápice del dentículo hacia su base.
La cúspide es subtriangular y elongada de sección
subcircular a subovalada, y es ligeramente mayor en ta­
maño que el dentículo más grande del proceso “ante­
rior”. Se inclina ligeramente hacia la parte “posterior”
e “interna” del elemento.
El proceso “posterior” es más largo que el proceso
“anterior”·y aunque cerca de la cúspide es recto y se
dispone en un plano similar con parte del proceso “an­
terior” se va curvando “internamente” de forma pro­
gresiva hacia su extremo “posterior”. En él alternan
dentículos de gran tamaño y de menor tamaño, redon­
deados, alargados e inclinados “posteriormente”.
En la parte inferior de ambos procesos, siguiendo
la morfología ligeramente sinuosa del margen basal se
observa una superficie rugosa de gran desarrollo.
En vista “aboral” se observa una cavidad basal sub­
triangular y muy pequeña bajo la cúspide, en la zona de
unión de ambos procesos, y se extiende como un surco
estrecho y somero por el margen “basal” de los mismos.
Elemento S (“Sc”)
Lámina 3, Figuras 19, 20
p.1957 Hindeodella spp. REXROAD, p. 32, Lám. 3, fig. 2
[sólo].
?1958 Hindeodella spp. REXROAD, p. 19, Lám. 2, figs. 1, 4.
1960 Hindeodella complex (HINDE); CLARKE, p. 7, Lám. I, fig. 8.
1964 Hindeodella spp. REXROAD & FURNISH, p. 671, Lám.
111, fig. 12.
1967 Hindeodella spp. GLOBENSKY, p. 442, Lám. 55, figs. 2,
17.
1969 Hindeodus alatoides (REXROAD & BURTON); RHODES,
AUSTIN & DRUCE, p. 129, Lám. 31, figs. 7, 10. 
1973 Ozarkodina minuta (ELLISON); BAESEMANN, pp. 705,
706, Lám. 2, figs. 2, 3.
1981 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER);
REXROAD, p. 10. 
1982 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); VON BIT­
TER & PLINT­GEBERL, p. 200, Lám. 4, figs.15, 16.
1987 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER); DEAN, pp.
78, 79, Lám. 8, fig. 6.
1988 Hindeodus cristulus (YOUNGQUIST & MILLER) elemento
S; SWEET, pp. 116, 117, fig. 5.54 (3ra fila, 3er elemento por
la derecha).
1990 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER); REXROAD
& HOROWITZ, pp. 502­504, Lám. 1, figs. 28, 29, 31­33.
1999 Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER);
SOMERVILLE, Lám. 4, figs. 12, 14.
Denominación morfotaxonómica: Hindeodella
spp. sensu REXROAD, 1981.
Descripción
Elemento ramiforme bipennado constituido por dos
procesos y una cúspide. El proceso “anterior” puede ser
“anterior” propiamente dicho o “anterolateral”. Es más
corto que el proceso “posterior”, comprimido “lateral­
mente” o “anteroposteriormente” y presenta hasta 4 den­
tículos fusionados en sus bases, de sección subovalada
a subredondeada. Unas suaves estrías longitudinales
pueden observarse tanto en los dentículos de ambos pro­
cesos como en la cúspide. Aunque los dentículos son
rectos, presentan una concavidad por el recurvamiento
de su margen “basal” hacia el interior.
La cúspide es alargada, de mayor tamaño que los
dentículos, de sección subovalada a subredondeada y se
inclina “posteriormente” e incluso ligeramente hacia el
“interior” en algunos ejemplares. El proceso posterior
es más o menos recto en la parte conservada de los
ejemplares, comprimido “lateralmente” y con numero­
sos dentículos pequeños y de distinto tamaño que suelen
estar fusionados en su parte “basal” pero que se vuelven
discretos hacia el ápice. Se inclinan “posteriormente” y
algunos de ellos también lo hacen “externamente”.
En la zona basal de ambos procesos y de la cúspide
se observa en vista “interna” una superficie rugosa o
cicatriz bien desarrollada que se extiende longitudinal­
mente por ésta y siguiendo su morfología. En ella se
observan las láminas de acreción de apatito. La cavidad
basal se localiza debajo de la cúspide, es pequeña, alar­
gada y estrecha y se continúa en forma de surco por el
margen “basal” de ambos procesos.
Discusión
El material que en este trabajo se describe como
Hindeodella spp. sensu REXROAD, 1981, se corresponde
con las formas consideradas por este autor como perte­
necientes al aparato conodontal del género multiele­
mental Hindeodus y que son las mismas que las
figuradas por REXROAD & FURNISH (1964).









Dentro de este grupo se incluyen todos los elemen­
tos P1 pectiniformes carminados que aunque se pueden
adscribir al género Hindeodus, no se pueden determinar
específicamente al encontrarse fracturada su parte “an­
terior” y no poder observarse las características que
permitan esta última identificación.
Familia Cavusgnathidae AUSTIN & RHODES,
en ROBINSON, 1981
Esta familia consta de siete géneros según la clasifi­
cación propuesta por AUSTIN & RHODES (en ROBINSON,
1981), dos de los cuales, Capricorgnathus AUSTIN (en
AUSTIN & MITCHELL, 1975) y Cloghergnathus AUSTIN
(en AUSTIN & MITCHELL, 1975) son considerados por
PURNELL (1992) como sinónimos de Patrognathus RHO­
DES, AUSTIN & DRUCE, 1969 y de Taphrognathus, BRAN­
SON & MEHL, 1941b, respectivamente. La composición
del aparato conodontal de los cinco géneros de la familia
Cavusgnathidae (Patrognathus, Clydagnathus, Taph­
rognathus, Cavusgnathus y Adetognathus) es similar y
sólo pueden diferenciarse por la morfología del ele­
mento P1 (PURNELL, 1992, Pág. 7, Tabla 1).
Los primeros representantes de esta familia se regis­
tran desde principios del Devónico con la aparición del
género Patrognathus, hallándose las últimas formas de
cavusgnatideos al comienzo del Pérmico.
SWEET (1988) considera el aparato de los cavus­
gnatideos como seximembrado estando su posición
S0 ocupada por un elemento alado con un proceso
posterior largo y denticulado, y la posición P1, por
elementos carminiescafados arqueados con una lá­
mina libre relativamente larga y una plataforma, por
lo general estrecha.
Género Cavusgnathus HARRIS &
HOLLINGSWORTH, 1933
Especie tipo: Cavusgnathus alta HARRIS & HOLLING­
SWORTH, 1933
1933 Cavusgnathus HARRIS & HOLLINGSWORTH, p. 200.
1942 Lewistonella SCOTT, p. 299.
1975 Windsorgnathus AUSTIN, en AUSTIN & MITCHELL, p. 53.
Diagnosis según SWEET (1988), REXROAD & HORO­
WITZ (1990) y PURNELL (1992).
Siguiendo el concepto de SWEET (1988) y PURNELL
(1992), su aparato es seximembrado y su configuración,
tal como se conoce en los últimos estudios, es la si­
guiente: 2 elementos P1 carminiescafados de tipo cavus­
gnátido, 2 elementos P2 angulados ozarkodiniformes
(Ozarkodina compressa s.f. REXROAD, 1957), 2 elemen­
tos M dolobrados neoprioniodiniformes (Prioniodus
varians s.f. BRANSON & MEHL, 1941a, y Neoprionio­
dus loxus s.f. REXROAD, 1957, REXROAD & HOROWITZ,
1990; PURNELL, 1992), 1 elemento S0 alado de tipo
hibbardélido (Hibbardella ortha s.f. REXROAD, 1958),
y 8 elementos S bipennados de tipo hindeodélido
(Hindeodella ensis s.f. HASS, 1953 e Hindeodella te­
nuis s.f. CLARKE, 1960). Excepto el elemento S0 que
no presenta pareja simétrica por lo que sólo se reco­
noce un elemento en el aparato, el resto de ellos se hallan
dispuestos en pares simétricos.
Discusión
La determinación multielemental de Cavusgna­
thus fue realizada partir de asociaciones naturales en
planos de estratificación por SCOTT (1942) y NORBY
(1976), y también mediante análisis estadísticos por
VON BITTER (1972) y HOROWITZ Y REXROAD (1982).
STONE (1991) indica que el aparato es quinquemem­
brado, aunque señala que estudios posteriores del ele­
mento Sc, pueden llevar a verlo como septimembrado.
Otros autores como SWEET (1988) y PURNELL (1992)
reconocen un aparato seximembrado cuando se en­
cuentra plenamente desarrollado.
Las especies se identifican por los elementos P1 a partir
de los cuales REXROAD (1981) reconoció 4 especies mul­
tielementales, Cavusgnathus charactus REXROAD, C. uni­
cornis YOUNGQUIST & MILLER, C. altus HARRIS &
HOLLINGSWORTH y C. navicula (HINDE). En E.E.U.U. se
han descrito otras especies como C. regularis YOUNGQUIST
& MILLER, C. convexus REXROAD, C. cristatus BRANSON
& MEHL, ya que como señala HIGGINS (1975), este género
se encuentra mejor representado en las faunas del Viseense
y, especialmente, del Serpujoviense de E.E.U.U. que en las
secciones de la Provincia Central o las series de Yoredale
en Gran Bretaña, así como en gran parte de Europa. STONE
(1991) indica que muchas de las formas anteriores han sido
sugeridas como variaciones o dimorfos reconocidos en las
parejas de elementos P1. REXROAD (1981) incluyó las es­
pecies C. regularis y C. convexus como morfotipos de la
especie C. unicornis. Así, la especie C. unicornis presen­
taría 3 morfotipos, (i) el morfotipo α, caracterizado por la
especie morfotaxonómica C. unicornis YOUNGQUIST & MI­
LLER, en la que los dentículos de la lámina “anterior” dis­
minuyen de tamaño “anteriormente” y el dentículo de







mayor tamaño se localiza en la parte más “posterior” de
ésta, (ii) el morfotipo β, de tipo C. regularis YOUNGQUIST
& MILLER, en el que el perfil de la lámina “anterior” es uni­
forme en altura o puede disminuir ligeramente de tamaño
“anteriormente”, y (iii) el morfotipo γ, de C. convexa REX­
ROAD, cuya lámina “anterior” tiene un perfil arqueado.
REXROAD & BURTON (1961) sugieren que Cavusgna­
thus navicula (HINDE) podría haber evolucionado a partir
de C. unicornis YOUNGQUIST & MILLER, debido a las re­
laciones estratigráficas entre ellos y porque los ejemplares
juveniles de C. navicula que encontraron se asemejaban
mucho a C. unicornis. Aún así, serían necesarios nuevos
estudios ya que no existe un consenso general respecto
a sus relaciones filogenéticas.
Los elementos P2, M y S de Cavusgnathus suelen ser
considerados, al igual que en otros géneros multiele­
mentales como elementos vicariantes de los distintos
aparatos conodontales de las distintas especies multie­
lementales de este género, como así se indica en las re­
construcciones de autores como REXROAD (1981) y
REXROAD & HOROWITZ (1990).
Cavusgnathus y Mestognathus se diferencian en la
cavidad basal del elemento P1. Cavusgnathus presenta
una cavidad basal propiamente dicha, amplia y expan­
dida, mientras que Mestognathus presenta una fósula
basal en la parte anterior del elemento, rodeada por zonas
estrechas de margen basal recesivo y una quilla que se
extiende hasta el extremo posterior del elemento.
Cavusgnathus navicula? (HINDE, 1900)
(Elemento P1)
Lámina 4, Figuras 1, 2
?*1900 Polygnathus navicula HINDE, p. 342, Lám. 9, fig. 5.
?1957 Cavusgnathus cristata BRANSON & MEHL; BISCHOFF, p.
19, Lám. 2, figs. 7a, b.
?1960 Cavusgnathus navicula (HINDE); CLARKE, pp. 23, 24,
Lám. IV, figs. 1­3.
?1961 Cavusgnathus navicula (HINDE); REXROAD & BURTON,
pp. 1151, 1152; Lám. 39, figs 4­13.
?1968 Cavusgnathus navicula (HINDE); HIGGINS & BOUCK­
AERT; p. 29 , Lám. 2, figs. 7, 8.
?1969 Cavusgnathus naviculus (HINDE); RHODES, AUSTIN &
DRUCE, pp. 81, 82, Lám. 13, figs. 12a­d, Lám. 14, figs. 1a­
d, 4a­6d.
?1971 Cavusgnathus navicula (HINDE); COLLINSON, REXROAD
& THOMPSON, fig. 8.
?1975 Cavusgnathus naviculus (HINDE); HIGGINS, pp. 26, 27,
Lám. 8, figs. 3­5, 12, 13.
?1981 Cauvsgnathus naviculus (HINDE); METCALFE, Lám. 1,
figs. 1a­2c.
?1985 Cavusgnathus naviculus (HINDE); HIGGINS, p. 218,
Lám. 6.1, fig. 3.
?1985 Cavusgnathus navicula (HINDE); WEYANT, Lám. 6, fig. 37.
?1985 Cavusgnathus navicula (HINDE); WEYANT & MASSA, p.
89, Lám. I, figs. 24­26.
?1985 Cavusgnathus naviculus (HINDE); REXROAD & MER­
RILL, Lám. 1, figs. 37, 41, 43.
?1985 Cavusgnathus naviculus (HINDE); GRAYSON, DAVIDSON,
WESTERGAARD, ATCHLEY, HIGHTOWER, MONAGHAN & POL­
LARD, pp. 162, 163, Lám. 2, fig. 20.
?1986 Cavusgnathus naviculus (HINDE); MAPES & REXROAD,
Lám. 1, figs. 32, 34, 37­39.
?1986 Cavusgnathus naviculus (HINDE); MAPES & REXROAD,
Lám. 1, figs. 25, 33.
?1987 Cavusgnathus naviculus (HINDE); DEAN, pp. 35­37,
Lám. 2, figs. 1­7, Lám. 3, figs. 1­5.
?1996 Cavusgnathus naviculus (HINDE); SKOMPSKI, Lám. 2,
fig. 6.
?1999 Cavusgnathus navicula (HINDE); SOMERVILLE, Lám. 1,
figs. 4, 5.
?1999 Cavusgnathus naviculus (HINDE); SOMERVILLE &
SOMERVILLE; Lám. 1, fig. 1.
?2005 Cavusgnathus naviculus (HINDE); QI & WANG, Lám. 1,
fig. 8.
?2005 Cavusgnathus navicula (HINDE); MEDINA­VAREA, SAR­
MIENTO, RODRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 38, 39, Lám. 3, figs. 2,
3 (sólo).
?2009 Cavusgnathus navicula (HINDE); GIBSHMAN, KABANOV,
ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám. 7, figs. 6­9.
?2009 Cavusgnathus navicula (HINDE); KABANOV, GIBSHMAN,
BARSKOV, ALEKSEEV & GOREVA, Lám. 3, figs. 14, 15.
?2010 Cavusgnathus naviculus (HINDE); WENDT, KAUFMANN,
BELKA & KORN, Fig. 1J­K.
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado que pre­
senta una lámina libre pequeña y una plataforma muy
desarrollada, encontrándose dentro de esta última, la
lámina fija, que es aproximadamente dos tercios de
la lámina total. En vistas “lateral” y “oral” se aprecia
la presencia de un dentículo “posterior” de la lámina
fija que sobresale por encima del resto de dentículos
por su tamaño y altura. Los dentículos son triangula­
res y se encuentran fusionados en gran parte de su
longitud excepto en sus ápices, aunque están bien de­
finidos. Este dentículo de gran tamaño se inclina
“posteriormente”.
En vista “lateral” la plataforma es alargada y lige­
ramente convexa en su parte central. En vista “oral”
una depresión central recorre la plataforma longitudi­
nalmente, siendo bastante profunda en la parte “ante­
rior” del ejemplar Pc2770/3. En este ejemplar, a ambos
lados de la depresión presenta en su parte “anterior”
una ornamentación en crestas y surcos que “posterior­
mente” se convierte en dos filas de nódulos longitudi­
nales y subparalelos a la depresión central y que
pueden fusionarse formando crestas y surcos. Se apre­





cia también el desarrollo de una carena longitudinal la
parte “posterior” de la plataforma. Los márgenes de la
plataforma son sinuosos.
El ejemplar Pc2770/4, en vista “oral”, presenta gran
parte de su plataforma cubierta por cristales de cuarzo
por lo que su ornamentación es prácticamente indistin­
guible. En la parte “posterior” de la plataforma se ob­
servan una serie de nódulos discretos y algunas crestas
y surcos a ambos lados del surco central somero y de la
carena central, la cual sólo se desarrolla “posterior­
mente”. Se observan también en esta vista, las expan­
siones laterales de la cavidad basal en la parte “central”
y “posterior” del ejemplar.
La cavidad basal (vista “aboral”) es amplia y lance­
olada, presentando su mayor amplitud en la parte central
de la plataforma y alcanza el extremo “posterior” de la
plataforma en ambos ejemplares. Presenta un surco lon­
gitudinal en su parte central.
Discusión
El elemento P1 de Cavusgnathus navicula se carac­
teriza por el desarrollo de más de una fila de nódulos en
ambos lados de la plataforma, por presentar una depre­
sión central somera y una carena axial, generalmente en
la parte “posterior” del elemento, formada por la aline­
ación de pequeños nódulos. Además, estos elementos
suelen mostrar márgenes ligeramente convexos. Ambos
ejemplares recuperados del nivel Pc2770 no reúnen
todas las características típicas de Cavusgnathus navi­
cula, por lo que se adscriben con dudas a esta especie.
En el ejemplar Pc2770/3 los márgenes de la plataforma
son sinuosos, y la ornamentación de la parte “anterior”
de la plataforma (i.e. surco central marcado, y crestas y
surcos) es similar a la de Cavusgnathus unicornis, mien­
tras que la de la parte “posterior” (i.e. dos filas de nó­
dulos paralelas a una depresión central somera y a veces
fusionados, y carena central) es similar a la de Cavus­
gnathus navicula. Las crestas y surcos de la parte “an­
terior” se observa en algunos casos que son debidas a la
fusión de nódulos adyacentes. En el caso del ejemplar
Pc2770/4, la ornamentación no es fácilmente distingui­
ble, aunque sí se observa una carena central, nódulos,
crestas y surcos.
Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST &
MILLER, 1949
(Elemento P1)
Lámina 4, Figuras 3, 4
*1949 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER, p.
619, Lám. 101, figs. 18­23.
1957 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER; LYS &
SERRE, pp. 1042, Lám. II, figs. 3a­b.
1957 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
REXROAD, P. 17, Lám. 1, fig. 7.
1958 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
REXROAD, p. 17, Lám. 1, figs. 6­11.
1961 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
REXROAD & BURTON, p. 1152, Lám. 138, figs. 10­12.
1963 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
REXROAD & COLLINSON, p. 9, Lám. 1, figs. 26, 27.
1967 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
GLOBENSKY, p. 439, Lám. 57, figs. 5, 14.
1971 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
COLLINSON, REXROAD & THOMPSON, fig. 1, fig. 7, fig. 8.
1974 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
MATTHEWS & THOMAS, Lám. 50, figs. 17, 18.
1980 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER; SKOMP­
SKI & SOBOŃ­PODGÓRSKA, Lám. 5, figs. 9, 10, 12.
p.1981 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
REXROAD, pp. 8, 9, Lám. 1, figs. 17, 22, 26, 27 [sólo].
1981 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER; MET­
CALFE, Lám. 1, figs. 3a­4b.
1982 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER; HIG­
GINS & VARKER, p. 160, Lám. 18. Fig. 14.
1985 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
REXROAD & MERRILL, Lám. 1, fig. 38.
1985 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
WEYANT, Lám. 6, fig. 38.
1985 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
WEYANT & MASSA, p. 89, Lám. I, figs. 15­18.
1987 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER; VON­
BITTER & PLINT, pp. 351, 353, 354, Lám. 3, figs. 3, 4, 10,
12.
p.1987 Cavusgnathus unicornis (YOUNGQUIST & MILLER);
ARMSTRONG & PURNELL, Lám. 1, figs. 11, 12 [sólo].
1992 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER, PUR­
NELL, pp. 10, 11, Lám. 2, figs. 1­5.
1992 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER; KU­
LAGINA, RUMYANTSEVA, PAZUKHIN & KOCHETOVA, pp. 10,
11, Lám. XXXII, figs. 1­3.
1993 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER; DAVIES,
AUSTIN & MOORE, Lám. 2, figs. 9a­c.
p.1996 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
KRUMHARDT, HARRIS & WATTS, P. 35, Lám. 1, fig. 31 (solo,
morfotipo α); Lám. 2, figs. 4, 5, 8, 9?, 12? [sólo, morfotipo
α].
1997 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER; MI­
ZUNO, pp. 250, 251, Figs. 11.4a­11.4b.
1999 Cavusgnathus? unicornis YOUNGQUIST & MILLER; NE­
MYROVSKA, Lám. 1, fig. 3.
p.1999 Cavusgnathus unicornis (YOUNGQUIST & MILLER);
SOMERVILLE, Lám. 1, figs. 6, 9 [sólo, morfotipo α].
1999 Cavusgnathus unicornis (YOUNGQUIST & MILLER);
SOMERVILLE & SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 2.
2001 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER; KU­
LAGINA, PAZUKHIN, KOCHETKOVA, SINTSYNA & KO­
CHETOVA, Lám. 6, figs. 20, 21.
2003 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER; WANG
& QI, Lám. 4, fig. 15.
p.2009 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER; GIB­
SHMAN, KABANOV, ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám.
7, fig. 10 [sólo].
2009 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER; KA­
BANOV, GIBSHMAN, BARSKOV, ALEKSEEV & GOREVA, Lám.
3, fig. 16.
2010 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
WENDT, KAUFMANN, BELKA & KORN, Fig. 1.I.
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado con una
lámina fija más desarrollada que la lámina libre y una
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plataforma extensa, alargada y estrecha. En vista “la­
teral” y “oral”, el dentículo en situación más “poste­
rior” en la lámina fija tiene un tamaño mayor que el
resto de dentículos de la lámina. Los dentículos son
triangulares y se encuentran fusionados en gran parte
de su longitud excepto en los ápices.
En vista “lateral”, la plataforma es ligeramente
convexa en su parte central. En vista “oral” sus már­
genes son rectos en su parte “anterior” y media, estre­
chándose hacia la parte “posterior” donde son convexos
y acabando la plataforma en un extremo agudo. Pre­
senta un surco central profundo en su parte “anterior”
que se vuelve más somero hacia la parte “posterior”
del elemento. Está flanqueado por una serie de crestas
y surcos bien desarrollados, transversales a los már­
genes de la plataforma.
La cavidad basal es amplia y asimétrica en vista
“aboral”, ya que la parte “interna” se encuentra menos
desarrollada que la “externa”. La amplitud de la cavi­
dad basal es mayor en su parte “anterior” y media. Pre­
senta un surco que se desarrolla por su parte central.
Discusión
El elemento P1 de Cavusgnathus unicornis se di­
ferencia del de Cavusgnathus navicula en que en lugar
de dos filas de nódulos se observan crestas transver­
sales a la plataforma, la depresión central es más mar­
cada y se extiende a lo largo de toda la plataforma y
la carena axial está ausente o es muy rudimentaria.
Cabe volver a señalar que en los elementos juveniles
la determinación específica puede ser más complicada
porque pueden confundirse con las formas juveniles
de C. navicula (HIGGINS, 1975).
Cavusgnathus spp.
(Elementos P1)
Lámina 4, Figura 5
Discusión
En cuanto a los elementos P1 asignados a Cavusgna­
thus spp., por la morfología de los ejemplares como por
el tipo de cavidad basal, se los asigna genéricamente a
Cavusgnathus, pero por su estado de preservación (frag­
mentación, abrasión, etc.) no se distinguen aquellos ca­





Lámina 4, Figura 6
*1957 Ozarkodina compressa REXROAD, p. 36, Lám. 2, figs.
1, 2.
1958 Ozarkodina compressa REXROAD; REXROAD, p. 24, Lám.
6, figs. 1, 2.
1960 Ozarkodina hindei sp. nov. CLARKE, p. 18, Lám. III, figs.
1, 6. 
1961 Ozarkodina compressa REXROAD; REXROAD & BURTON,
p. 1156, Lám. 141, figs. 16, 17.
1964 Ozarkodina recta REXROAD; REXROAD & FURNISH, p.
674, p. 111, fig. 8.
1964 Ozarkodina compressa REXROAD; REXROAD & FURNISH,
p. 674, Lám. 111, fig. 9.
v1967 Ozarkodina compressa REXROAD; GLOBENSKY, p. 446,
Lám. 56, figs. 18, 22.
1969 Ozarkodina compressa REXROAD; RHODES, AUSTIN &
DRUCE, p. 169, Lám. 27, fig. 23.
1969 Ozarkodina hindei CLARKE; RHODES, AUSTIN & DRUCE,
171­173, Lám. 27, figs. 16, 17a, b, 22a, b.
1981 Cavusgnathus spp. REXROAD, p. 11, Lám. 1, figs. 4­6.
1985 Cavusgnathus naviculus (HINDE); REXROAD & MERRILL,
Lám. 1, fig. 42.
?1986 Cavusgnathus naviculus (HINDE); MAPES & REXROAD,
Lám. 1, figs. 26, 28, 29, 31.
1987 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER; VON
BITTER & PLINT, p. 351, fig. 3.14.
1987 Cavusgnathus unicornis (YOUNGQUIST & MILLER); ARM­
STRONG & PURNELL, Lám. 1, fig. 13.
1987 Cavusgnathus spp. non­platform elements; DEAN, pp.
39, 40, Lám. 2, fig. 8.
1990 Shared elements of Cavusgnathus charactus and C. uni­
cornis REXROAD & HOROWITZ, p. 500, Lám. 1, fig. 8 (ele­
mento “Pb“).
?1996 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
KRUMHARDT, HARRIS & WATTS, p. 35, Lám. 2, fig. 16.
1999 Non­platform elements of Cavusgnathus sp. SOMERVI­
LLE, Lám. 1, fig. 10 (elemento “Pb“).
2005 Cavusgnathus navicula (HINDE); MEDINA­VAREA, SAR­
MIENTO, RODRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 38, 39, Lám. 3, figs. 4, 5.
?2006 Ozarkodina hindei CLARKE; NEMYROVSKA, PERRET­
MIROUSE & WEYANT, Lám. 2, fig. 18.
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Capa Sinestrales
AK2/6­4 2










Elemento pectiniforme angulado. El ejemplar ilus­
trado en la lámina 4 (Fig. 6), se caracteriza por presentar
dos procesos uno “anterior” y otro “posterior” que se
encuentran fracturados. Aunque los ápices de la cúspide
y los dentículos están fracturados, la cúspide se distin­
gue por ser más ancha que el resto de los dentículos. La
cúspide y los dentículos se inclinan hacia la parte “pos­
terior” del elemento. Éstos se encuentran fusionados en
gran parte de su longitud pero se encuentran bien indi­
vidualizados. Como se observa en el primer dentículo
del proceso “anterior”, los dentículos son triangulares
de sección transversal subovalada. La parte de barra de
ambos procesos es amplia, pero la del proceso “poste­
rior” es más estrecha que la del “anterior”.
La cavidad basal es estrecha, subtriangular, y se
sitúa debajo de la cúspide. Aunque el ejemplar se en­
cuentra fragmentado, se observa que desde la cavidad
basal se extienden dos surcos por el margen basal de
ambos procesos.
Elemento M
Lámina 4, Figura 7
*1941a Prioniodus varians BRANSON & MEHL, p. 174, Lám.
5, figs. 7, 8.
1957 Prioniodina varians (BRANSON & MEHL); BISCHOFF, p.
49, Lám. 5, fig. 35.
1957 Neoprioniodus tenuis REXROAD, p. 35, Lám. 2, figs. 13, 16.
1957 Neoprioniodus varians (BRANSON & MEHL); REXROAD,
p. 35, Lám. 2, fig. 10.
1958 Neoprioniodus varians (BRANSON & MEHL); REXROAD,
p. 24, Lám. 5, figs. 3, 4.
1960 Neoprioniodus brevis CLARKE, p. 13, Lám. II, fig. 7.
1961 Neorpioniodus varians (BRANSON & MEHL); REXROAD
& BURTON, pp. 1155, 1156, Lám. 140, figs. 9, 10.
1963 Neoprioniodus varians (BRANSON & MEHL); REXROAD
& COLLINSON, p. 19, Lám. 2, fig. 26.
1969 Neoprioniodus varians (BRANSON & MEHL); RHODES,
AUSTIN & DRUCE, pp. 165, 166, Lám. 21, figs. 18a, b.
1973 Neoprioniodus cf. N. barbatus (BRANSON & MEHL);
AUSTIN & ALDRIDGE, Lám. 1, fig. 8.
p.?1981 Cavusgnathus altus HARRIS & HOLLINGSWORTH;
REXROAD, pp. 7, 8, Lám. 1, fig. 29 [sólo].
1981 Neoprioniodus varians (BRANSON & MEHL); METCALFE,
Lám. 18, fig. 6.
1985 Cavusgnathus naviculus (HINDE); REXROAD & MERRILL,
Lám. 1, figs. 44.
?1985 Neoprioniodus ligo (HASS); WEYANT & MASSA, Lám.
III, fig. 23.
1986 Cavusgnathus naviculus (HINDE); MAPES & REXROAD,
Lám. 1, figs. 30, 35, 36.
1987 Cavusgnathus spp. non­platform elements; DEAN, pp.
40, 41, Lám. 2, fig. 12.
p.1987 Cavusgnathus unicornis (YOUNGQUIST & MILLER);
ARMSTRONG & PURNELL, Lám. 1, figs. 14 [sólo, fig. 15=el­
emento M de Kladognathus spp.].
1992 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER; PUR­
NELL, pp. 10, 11, Lám. 2, fig. 7.
non1996 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER;
KRUMHARDT, HARRIS & WATTS, p. 35, Lám. 2, fig. 17.
1999 Non­platform elements of Cavusgnathus sp. SOMERVI­
LLE, Lám. 1, fig. 12.
2005 Cavusgnathus navicula (HINDE); MEDINA­VAREA, SAR­
MIENTO, RODRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 38, 39, Lám. 3, fig. 6
[sólo].
Denominación morfotaxonómica: Neoprioniodus
varians (BRANSON & MEHL, 1941a).
Descripción
Elemento ramiforme dolobrado, constituido únicamente
por una cúspide, anticúspide y un proceso “posterior”.
La cúspide es más alta y ancha que los dentículos. Se
prolonga “aboralmente” en una anticúspide triangular, y
ambas se encuentran comprimidas “lateralmente”. El mar­
gen “anterior” de la cúspide y de la anticúspide es recto.
El proceso “posterior” es largo y se desarrolla “poste­
rior”, “aboralmente” y se encuentra comprimido “lateral­
mente”. Su margen basal es recto a ligeramente cóncavo.
Los dentículos en vista “lateral”, son uniformes, robustos,
de morfología triangular, comprimidos “lateralmente”, fu­
sionados en su base e inclinados “posteriormente”.
La cavidad basal es alargada y, tanto en vista “late­
ral interna” como en vista “aboral”, se localiza entre la
cúspide y los primeros dentículos y se extiende en
forma de surco por el margen “posterior” de la anticús­
pide y por el margen “aboral” del proceso “posterior”
en forma de surco estrecho.
Discusión
REXROAD (1981) mediante análisis estadístico con­
sidera que Neoprioniodus varians s.f. sería el elemento
M del aparato de Cavusgnathus altus, mientras que
Neoprioniodus loxus s.f. el de Cavusgnathus unicor­
nis. A partir de las asociaciones escocesas del Midland
Valley DEAN (1987) señala que N. varians s.f. también
formaría parte del aparato de Cavusgnathus navicula.
REXROAD & HOROWITZ (1990) consideran a N. varians
s.f. y N. loxus s.f. como morfotipos de elementos M
que pueden ser vicariantes tanto del aparato de C. uni­
cornis como del de C. charactus. Como señala PURNELL
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(1992), Neoprioniodus varians s.f. y Neoprioniodus loxus
s.f. presentan morfologías muy similares, exceptuando
ligeras diferencias, y siguiendo a REXROAD & HORO­
WITZ (1990) los incluye dentro del rango de variabili­
dad morfológica de los elementos M de C. unicornis.
En función de lo anterior, se consider a que N. varians
s. f. y N. loxus, como diferentes morfotipos del ele­
mento M del aparato de Cavusgnathus y que sean vi­
cariantes de las distintas especies.
Elementos S
Lámina 4, Figuras 8­10
*1960 Hindeodella tenuis CLARKE, pp. 8, 9, Lám. I, figs. 10, 11.
1953 Hindeodella ensis HASS; p. 81, Lám. 16, figs. 19­21.
1969 Hindeodella tenuis CLARKE; RHODES, AUSTIN & DRUCE,
p. 126, 127, Lám. 28, fig. 27.
1981 Cavusgnathus spp. REXROAD, Lám. 1, figs. 1­3 (ele­
mento Sc).
1985 Cavusgnathus naviculus (HINDE); REXROAD & MERRILL,
Lám. 1, figs. 45.
1985 Hindeodella corpulenta? BRANSON & MEHL; WEYANT &
MASSA, Lám. 111, fig. 41.
1986 Cavusgnathus naviculus (HINDE); MAPES & REXROAD,
Lám. 1, fig. 27 (elemento “Sc“).
1987 Cavusgnathus spp. non­platform elements; DEAN, pp.
41, 42, Lám. 2, figs. 9, 11.
1987 Cavusgnathus unicornis (YOUNGQUIST & MILLER); ARM­
STRONG & PURNELL, Lám. 1, fig. 16.
1990 Shared elements of Cavusgnathus charactus and C. uni­
cornis REXROAD & HOROWITZ, p. 500, Lám. 1, fig. 20.
1996 Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER,
KRUMHARDT, HARRIS & WATTS, Lám. 2, figs. 14, 15.
1999 Non­platform elements of Cavusgnathus sp. SOMERVI­
LLE, Lám. 1, fig. 13.
Denominación morfotaxonómica: Hindeodella te­
nuis s.f. CLARKE, 1960.
Descripción
En los elementos S se pueden observar dos morfo­
logías distintas. La primera es la ilustrada en los ejem­
plares TZ2/4­1/868 (Lám. 4, Fig. 8) e ID1/5­3/4 (Lám.
4, Fig. 9). Estos elementos se caracterizan por ser ra­
miformes bipennados de gran tamaño con un proceso
“anterior” corto y un proceso “posterior” largo, aunque
suele encontrarse fragmentado en la mayoría de los
ejemplares. En vista “lateral interna” la barra del pro­
ceso “anterior” se encuentra comprimida “lateral­
mente”, es bastante aplanada y aumenta su tamaño
hacia el extremo “anterior”. Presenta varios dentículos
con sección transversal subredondeada que se inclinan
progresivamente hacia la cúspide y “posteriormente”
desde la parte “anterior”.
La cúspide es prominente y marcadamente mayor en
altura y anchura que los dentículos de los procesos, de
sección subcircular y morfología alargada y redondeada.
Se inclina “posteriormente”. El proceso “posterior” es
más largo que el proceso “anterior”, la barra del proceso
está comprimida “lateralmente” aunque hacia su parte
“posterior” se puede volver más subredondeada. Pre­
senta en su margen “basal” una superficie labiada de
moderado desarrollo. La denticulación es típica de un
elemento hindeodeliforme, con alternancia de dentícu­
los grande entre 2 a 4 pequeños, redondeados e inclina­
dos “posteriormente”.
En vista “lateral interna” y “aboral”, la cavidad
basal de todos los ejemplares se sitúa debajo de la cús­
pide, es estrecha y se continúa en forma de surco por
el margen “basal” de los procesos.
El otro tipo de elemento S es el representado por
el ejemplar de la Capa T/3 (Lám. 4, Fig. 10) que en
vista “lateral interna”, presenta un proceso “poste­
rior” comprimido “lateralmente”, encontrándose la
parte del elemento “anterior” a la cúspide fracturada.
Ésta es alargada, de sección subcircular y se inclina
“posteriormente”. Se distinguen hasta 6 dentículos,
los tres primeros fracturados por su base, y los dos
penúltimos se encuentran fusionados en parte de su
longitud y son subtriangulares. El último dentículo se
inclina más “aboralmente” que los restantes y es su­
bredondeado. Todos los dentículos se inclinan “pos­
teriormente”. Un surco “basal” recorre todo el
margen “basal” del elemento.
Familia Gnathodontidae SWEET, 1988
Género Gnathodus PANDER, 1856
Especie tipo: Gnathodus bilineatus (ROUNDY, 1926).
1856 Gnathodus PANDER, pp. 33, 34.
1926 Polygnathus ROUNDY, p. 13.
1953 Gnathodus Hass, p. 78.
1974 Gnathodus LANE & STRAKA, p. 71.
Diagnosis según NORBY (1976) y GRAYSON et al.
(1990)
Uno de los aparatos conodontales mejor conocido
del grupo es el de Gnathodus bilineatus que fue re­
construido por NORBY (1976) basándose en asociacio­
nes naturales, y por MERRILL (1980) a partir de
elementos disjuntos. Su plan arquitectónico es el que se
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asume para este género con variaciones a nivel específico,
fundamentalmente de su elemento P1, según el concepto
de diferentes velocidades evolutivas de los elementos
pectiniformes y ramiformes que componen el aparato
(MERRILL et al., 1990). Su aparato es septimembrado y
está constituido por: elemento P1 carminiescafado (x2),
elemento P2 angulado y ozarkodiniforme (x2), elemento
M dolobrado synprioniodiniforme (Synprioniodina mi­
crodenta s.f. ELLISON, 1941) (x2), elemento S0 alado
de tipo hibbardélido (Hibbardella acuta s.f. MURRAY
& CHRONIC, 1965) (x1), elementos S bipennados de
tipo hindeodélido [S1 Hindeodella uncata s.f. HASS,
1953, S2 Hindeodella simplex s.f. HIGGINS & BOUC­
KAERT, 1968, S3/4 Hindeodella ibergensis BISCHOFF,
1957} (x8). Todos los elementos, excepto los S0 pre­
sentan su pareja simétrica. Los M, y todos los S son ele­
mentos vicariantes y pueden pertenecer a diferentes
especies. Respecto al elemento P2, GRAYSON et al.
(1990) distinguen dos formas distintas de elemento P2,
la de G. bilineatus (generalmente las formas misisípicas
de Ozarkodina delicatula s.f.) y la de G. girtyi (simi­
lar a las formas P2 pensilvánicas de Neognathodus,
adscritas también a Ozarkodina delicatula s.f.).
Discusión
La especie tipo original del género era Gnathodus
mosquensis PANDER, 1926, pero sus tipos se perdieron y
los ejemplares estaban pobremente ilustrados. Por ello,
LANE & ZIEGLER (1984) propusieron como especie tipo
a Gnathodus texanus ROUNDY, pero por desconocimiento
de su aparato conodontal por la falta de una asociación
natural, optaron por Gnathodus bilineatus (ROUNDY), del
que se poseían asociaciones naturales, y por lo tanto, del
que se conocía la composición de su aparato.
Los primeros gnatódidos se registran desde el Kin­
derhookiense superior en Norteamérica [Zona de co­
nodontos de isostichia­crenulata superior como
señalaron LANE et al. (1980) (Fig. 6.9) o Zona de co­
nodontos crenulata inferior según SWEET (1988)] o
desde el Tournaisiense superior en Europa [Zona de
conodontos Polygnathus mehli de VARKER & SEVASTO­
PULO (1985) o Zona de conodontos Gnathodus punc­
tatus­Siphonodella de PERRET (1993)], extendiéndose
su rango estratigráfico hasta la base del Bashkiriense,
al cruzar algunas de las especies de Gnathodus el lí­
mite Misisípico­Pensilvánico, para extinguirse no
mucho después.
PERRET (1993) comparó los estudios y esquemas
filogenéticos propuestos por THOMPSON (1979) y
LANE et al. (1980) para el género (Fig. 6.9). En ambos
trabajos, el género Gnathodus habría evolucionado a
partir del género Protognathodus, en concreto de Pr.
praedelicatus LANE, SANDBERG & ZIEGLER, cuyo an­
cestro sería Pr. kockeli (BISCHOFF). Como señala PE­
RRET (1993), para LANE et al. (1980) la aparición de
la mayoría de las especies de Gnathodus se habría
producido en dos radiaciones, produciéndose primero
la aparición de Gnathodus delicatus BRANSON &
MEHL, Gnathodus typicus Morfotipo 1 COOPER y Gna­
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Figura 6.9.­ Esquemas filogenéticos para Gnathodus propuestos por A) THOMPSON (1979) y B) LANE et al. (1980). Las espe­
cies entre paréntesis en la figura A son formas incluidas en sinonimia por LANE et al. (1980), según PERRET (1993). Modifi­
cado de PERRET (1993).
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thodus punctatus (COOPER), las cuales se originaron a
partir de Gnathodus praedelicatus. En una segunda
etapa, se habrían originado Gnathodus cuneiformis
MEHL & THOMAS, Gnathodus typicus Morfotipo 2 CO­
OPER y Gnathodus semiglaber BISCHOFF. PERRET
(1993), en la Figura 4 de THOMPSON (1979, p. 228),
observa que, por el contrario, la primera etapa sería
de tipo progresiva, mientras que la segunda sería de
tipo explosivo, apareciendo Gnathodus cuneiformis,
Gnathodus typicus Morfotipo 2 y Gnathodus semigla­
ber de forma simultánea.
LANE et al. (1980). distinguieron cuatro grandes gru­
pos en función de la longitud del parapeto y el tipo de
carena, simple o expandida (Fig. 6.10):
Grupo de Gnathodus typicus—se incluyen las es­
pecies Gnathodus typicus y Gnathodus austini BELKA.
Se caracterizan por presentar un parapeto “interno”
corto y una carena simple.
Grupo de Gnathodus delicatus—comprende las es­
pecies Gnathodus delicatus y Gnathodus cuneiformis. Pre­
sentan un parapeto “interno” largo y una carena simple.
Grupo de Gnathodus punctatus—pertenecen a este
grupo las especies Gnathodus punctatus, Gnathodus se­
miglaber, Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON &
FELLOWS y Gnathodus texanus ROUNDY. Presentan pa­
rapeto “interno” corto y carena expandida.
Grupo de Gnathodus bilineatus—las formas de
este grupo se caracterizan por un parapeto “interno”
largo y por una carena expandida, como se observa en
la especie Gnathodus bilineatus (ROUNDY).
Gnathodus bilineatus s.l.
SWEET (1988) indicó que durante su evolución a lo
largo del Misisípico los grupos de typicus, delicatus y
punctatus de LANE et al. (1980) tienden a simplificar
sus elementos P1. En cambio, Gnathodus bilineatus,
presenta unos elementos P1 bastante complejos, por lo
que este autor presupone que esta especie estaría rela­
cionada con el grupo delicatus, el cual desarrolló ele­
mentos P1 con parapetos largos, antes que con los otros
dos grupos, y señala que la expansión de los dentículos
se podría haber producido en el Misisípico medio. Por
el contrario, BELKA (1985) opina que Gnathodus bili­
neatus habría derivado de su especie Gnathodus prae­
bilineatus BELKA. Esta especie se caracteriza por una
plataforma triangular y amplia, que posee un parapeto
“interno” alargado formado por una fila de nódulos que
puede alcanzar el extremo “posterior” del elemento,
pero que no se encuentra tan desarrollado ni su orna­
mentación es como en G. b. bilineatus. La plataforma
“externa” puede carecer de ornamentación o presentar
nódulos escasos y dispuestos irregularmente y la carena
es simple. BELKA (1985) considera a Gnathodus prae­
bilineatus un homeomorfo de Gnathodus delicatus,
aunque escoge a Gnathodus semiglaber BISCHOFF, un
miembro del grupo punctatus, como el antecesor de G.
praebilineatus y por tanto, de G. bilineatus (Fig. 6.11).
G. semiglaber habría evolucionado a G. praebilineatus
mediante el desarrollo del parapeto “interno” y reduc­
ción de la carena. PERRET (1993), concuerda con BELKA
(1985) en que Gn. praebilineatus habría derivado de
Gn. semiglaber (Fig. 6.11).
HASS (1953) reilustró los ejemplares de ROUNDY
(1926), Polygnathus bilineata ROUNDY (holotipo,
HASS, 1953, pp. 78­80, Lám. 14, fig. 26) y Polygna­
thus texana ROUNDY (HASS, 1953, pp. 78­80, Lám. 14,
fig. 28) y resaltó de este último que la plataforma “ex­
terna” presenta un perfil en vista “oral” semicircular
a subrectangular. La plataforma, que denominó expan­
sión, presenta nódulos o nódulos y crestas que difieren
en el tamaño y la forma, generalmente se dispuestos
en filas concéntricas de nódulos por encima del ápice
de la cavidad. El mencionado autor incluyó a P. bili­
neata s.f. ROUNDY y a P. texana s.f. ROUNDY en la es­
pecie Gnathodus bilineatus.
Dentro de la especie G. bilineatus, HIGGINS & BOUC­
KAERT (1968) definieron dos nuevas especies: Gnatho­
dus bilineatus bilineatus y Gnathodus bilineatus
bollandensis HIGGINS & BOUCKAERT a partir de las co­
lecciones del Namuriense de Bélgica. G. b. bollanden­
sis se diferencia de G. b. bilineatus fundamentalmente
porque no posee la fila de nódulos que se dispone pa­
ralela al margen “externo” de la carena, en la menor si­
nuosidad y, en ocasiones, longitud del parapeto
“interno”, y en el perfil semicircular de la plataforma
“externa” en vista “oral, en lugar de subcuadrangular
como en G. b. bilineatus, así como en una ornamenta­
ción más austera y sin un patrón concreto de la plata­
forma “externa” (Fig. 6.12).
LANE & STRAKA (1974) consideraron que la descrip­
ción de Polygnathus texana elaborada por HASS (1953)
sienta el concepto de Gnathodus bilineatus, poniendo
énfasis en la disposición de los nódulos de la plataforma
“externa” en forma de crestas concéntricas. Según LANE
& STRAKA (1974) el patrón morfológico de la ornamen­
Figura. 6.10.­ Clave para diferenciar los grupos de Gnatho­
dus (LANE et al., 1980).
tación de la plataforma “externa” puede ser distinguido
desde las formas juveniles manteniéndose hasta las for­
mas gerónticas, mientras que el resto de caracteres mor­
fológicos sufre según estos autores, una gran
variabilidad multidireccional a lo largo de la ontogenia.
Aunque los autores consideraron que estos patrones
morfológicos podrían permitir la identificación a nivel
específico, no los reconocieron como tal, sino como
morfotipos de la especie G. bilineatus, hasta que pudie­
sen ser contrastados con los rangos estratigráficos. En
sus colecciones, los morfotipos presentan intergradación
y señalaron que no eran significativos desde el punto de
vista estratigráfico. Distinguieron cuatro morfotipos en
función del tipo y disposición de la ornamentación
(morfotipos α, β, γ y δ), incluyendo en un mismo mor­
fotipo ejemplares con, según su concepto, una ornamen­
tación similar pero que eran especies distintas, y que
como posteriormente se determinó, con gran valor
bioestratigráfico (por ejemplo, en el morfotipo α inclu­
yeron elementos de Gnathodus bilineatus bilineatus y
de Gnathodus  bollandensis).
HIGGINS (1975) describió e ilustró los cambios mor­
fológicos que se producen en la ontogenia de Gnathodus
bilineatus bilineatus, así como en la de Gnathodus bili­
neatus bollandensis. Un aspecto que resalta este autor es
que las formas juveniles de G. b. bilineatus se asemejan
a las de G. b. bollandensis. Posteriormente, diversos au­
tores (ej.: MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, 1991; SKOMPSKI, 1996;
NEMYROVSKA et al., 2011) han preferido elevar al rango
de especie la subespecie G. b. bollandensis ya que con­
sideran que los caracteres morfológicos son los suficien­
temente determinantes como ser considerada una
especies distinta de G. b. bilineatus, aunque otros autores
mantienen los nombres subespecíficos.
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Figura 6.11.­ Figura­resumen modificada de PERRET (1993), de las distintas propuestas concernientes a las relaciones filoge­
néticas pertenecientes a las familias Gnathodontidae a partir de las propuestas de diversos autores, tales como LANE et al.
(1980) y BELKA (1985).
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A partir de la década de 1990, se han definido nu­
merosas especies y subespecies nuevas relacionadas con
el Grupo de Gnathodus bilineatus, muchas de ellas con
un gran valor bioestratigráfico a nivel local o incluso re­
gional. En la Figura 6.12, se ha elaborado una clave para
la distinción de las diversas especies y subespecies del
grupo bilineatus. 
A partir del material de la sección de Aksu en Tien
Shan (Asia Central), NIGMADANOV & NEMIROVSKAYA
(1992) determinaron la especie Gnathodus postbilinea­
tus NIGMADANOV & NEMIROVSKAYA, que habría evolu­
cionado a partir de G. b. bollandensis por fusión del
parapeto “interno” y de la carena en su parte “posterior”
formando crestas y surcos transversales a la plataforma
(Fig. 6.12). Este es un taxón importante bioestratigráfi­
camente ya que partir de su primera presencia (FAD),
definen la Zona de G. postbilineatus en el Arnsbergiense
superior, que posteriormente NEMYROVSKA (1999) reco­
noce en la Cuenca de Donets en Ucrania.
PAZUKHIN (en KULAGINA et al., 1992) en los Urales
Meridionales (Ucrania) define una nueva especie, Gna­
thodus kiensis PAZUKHIN, (Fig. 6.12) y, posteriormente,
BELKA & LEHMANN (1998) describen la especie Gna­
thodus cantabricus a partir de las asociaciones de cono­
dontos de la Zona Cantábrica (España) (Fig. 6.12) con
una morfología muy similar a G. kiensis. SANZ­LÓPEZ
et al. (2004) señalan que formas similares a las de G.
cantabricus se pueden reconocer en formas juveniles de
G. kiensis y que elementos idénticos al holotipo de G.
cantabricus BELKA & LEHMANN fueron reconocidos en
una muestra de MENÉNDEZ­ÁLVAREZ (1991), siendo
formas con una ornamentación muy marcada en la
plataforma “externa”. Para SANZ­LÓPEZ et al. (2004),
las formas reconocidas como G cantabricus entra­
rían dentro del rango de variabilidad morfológica de
G. kiensis, que por ser la especie más antigua ten­
dría preferencia. NEMYROVSKA (2005), por el con­
trario, considera que G. kiensis y G. cantabricus
difieren morfológicamente lo suficiente como para
poder ser consideradas dos especies distintas, y que
además, presentan rangos estratigráficos ligera­
mente diferentes, aunque menciona que se necesi­
tarían estudios adicionales para evitar confusión a
la hora de determinar algunos ejemplares que pue­
den ser confundidos.
En su trabajo de 1998 en el Ober Röhre (Alema­
nia), MEISCHNER & NEMYROVSKA definen dos nuevas
subespecies de Gnathodus bilineatus: Gnathodus bili­
neatus remus MEISCHNER & NEMYROVSKA y Gnatho­
dus bilineatus romulus MEISCHNER & NEMYROVSKA
(Fig. 6.12). Respecto a G. praebilineatus, destacan que
el concepto de G. praebilineatus ha ido ampliándose
de forma que muchos autores han asignado a G. prae­
bilineatus aquellas formas primitivas de G. bilineatus
que no concuerdan con el concepto de G. bilineatus
propiamente dicho, pero que tampoco encajan dentro
del concepto original de BELKA (1985) de G. praebili­
neatus. Señalan como incluso BELKA en trabajos pos­
teriores (BELKA & KORN, 1994, BELKA & LEHMANN,
1998) amplió el concepto original de G. praebilinea­
tus. En sus asociaciones también recuperaron formas
transicionales entre G. delicatus y G. praebilineatus,
pero no entre G. semiglaber y G. praebilineatus, en con­
tra de la hipótesis de BELKA (1985).
Gnathodus joseramoni SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FE­
RRERA & GARCÍA­LÓPEZ, definido a partir de las aso­
ciaciones de conodontos de la Zona Cantábrica
(sección de Millaró), fue considerado por SANZ­LÓPEZ
et al. (2004) como un precursor de Gnathodus kiensis
PAZUKHIN y habría evolucionado a partir de Gnatho­
dus semiglaber (Figs. 6.12 y 6.13). Posteriormente,
SANZ­LÓPEZ et al. (2007) realizaron un amplio estudio
del material de G. bilineatus de las formaciones Alba
y Barcaliente en la sección de Millaró y de coleccio­
nes previas de la Formación Alba de las secciones de
El Portillín y sección de Carranques, definiendo nue­
vas especies de Gnathodus, del grupo bilineatus, en
facies profundas como las especies Gnathodus milla­
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Figura 6.12.­ Clave para la determinación de las distintas especies y subespecies del Grupo Gnathodus bilineatus. A) Gna­
thodus joseramoni SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA & GARCÍA­LÓPEZ, ilustración tomada de SANZ­LÓPEZ et al. (2004, lám. 2,
fig. 8), B) Gnathodus kiensis PAZUKHIN (en KULAGINA et al., 1992), ilustración tomada de SANZ­LÓPEZ et al. (2004, lám. 2,
fig. 14); C) Gnathodus cantabricus BELKA & LEHMANN, ilustración tomada de BLANCO­FERRERA et al. (2005, fig. 6.15); D)
Gnathodus praebilineatus BELKA, ilustración tomada de NEMYROVSKA (2005, lám. 4, fig. 7); E) Gnathodus bilineatus remus
MEISCHNER & NEMYROVSKA, ilustración tomada de NEMYROVSKA (2005, lám. 5, fig. 1), F) Gnathodus bilineatus romulus
MEISCHNER & NEMYROVSKA, ilustración tomada de NEMYROVSKA (2005, lám. 5, fig. 9); G) Gnathodus bilineatus bilineatus
(ROUNDY), ilustración tomada de HASS (1953, lám. 14, fig. 29); H) Gnathodus bilineatus leonicus SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FE­
RRERA, SÁNCHEZ DE POSADA & GARCÍA­LÓPEZ, ilustración tomada de SANZ­LÓPEZ et al. (2007, lám. 1, fig. 17); I) Gnathodus
truyolsi SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE POSADA & GARCÍA­LÓPEZ, ilustración tomada de SANZ­LÓPEZ et
al.(2007, lám. 2, fig. 15); J) Gnathodus bollandensis (HIGGINS & BOUCKAERT), ilustración tomada de HIGGINS & BOUCKAERT
(1968, lám. 2, fig. 10); K) Gnathodus millarensis SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE POSADA & GARCÍA­LÓPEZ,
ilustración tomada de SANZ­LÓPEZ et al. (2007, lám. 2, fig. 3); L) Gnathodus postbilineatus NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA,
ilustración tomada de NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA (1992, lám. 1, fig. 9).
rensis SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE
POSADA & GARCÍA­LÓPEZ y Gnathodus truyolsi SANZ­
LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE POSADA &
GARCÍA­LÓPEZ y la subespecie Gnathodus bilineatus
leonicus SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE
POSADA & GARCÍA­LÓPEZ, siendo todas ellas formas
arnsbergienses (Fig. 6.12). Entre estos taxones, G. tru­
yolsi presenta un importante valor bioestratigráfico ya
que su FAD permitió a los autores definir la zona de
conodontos homónima para el Arnsbergiense del
Norte de la Península Ibérica, al reconocer la misma
especie también en los Pirineos (formaciones de Aspe­
Brousset e Iraty), además de proponer las diversas re­
laciones filogenéticas entre las distintas especies y su­
bespecies del Grupo bilineatus reconocidas en la Zona
Cantábrica (Fig. 6.13).
Gnathodus girtyi s.l.
HASS (1953) consideró originalmente, que las for­
mas pertenecientes a G. girtyi presentaban una plata­
forma con dos parapetos a ambos lados de una carena
central, desarrollados fundamentalmente en su parte
“anterior”. La parte “posterior” de la plataforma y pa­
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Figura 6.13.­ Esquema filogenético de las especies de Gnathodus propuesto por SANZ­LÓPEZ et al. (2004) basado en asocia­
ciones de secciones de aguas profundas. Escala gráfica=250 micras (SANZ­LÓPEZ et al., 2004).
rapetos la formaban nódulos que podían fusionarse
con la carena y estar ausentes en la plataforma “ex­
terna”. BISCHOFF (1957) incluyó formas con parape­
tos bien desarrollados pero con una carena menos
desarrollada.
Esta modificación del concepto de G. girtyi reali­
zada por BISCHOFF (1957) favoreció, según HIGGINS
(1975), la determinación de nuevas subespecies, de
forma que las formas con dos parapetos desarrollados
que alcanzaban el extremo “posterior” del elemento e
ilustradas por HASS (1953), se denominaron Gnatho­
dus girtyi girtyi HASS. Se definieron así las subespecies
Gnathodus girtyi simplex DUNN, Gnathodus girtyi in­
termedius GLOBENSKY, Gnathodus girtyi collinsoni
RHODES, AUSTIN & DRUCE, Gnathodus girtyi soniae
RHODES, AUSTIN & DRUCE, Gnathodus girtyi meis­
chneri AUSTIN & HUSRI y Gnathodus girtyi rhodesi
HIGGINS. HIGGINS (1975) estudió la variabilidad mor­
fológica de las distintas subespecies conocidas hasta
el momento y proporcionó una clave para su determi­
nación (Fig. 6.14, sólo las primeras 6 especies, no in­
cluye G. g. meischneri en su esquema) debido a la gran
variabilidad morfológica de la especie. G. girtyi, pre­
sentaría, entonces, un rango estratigráfico muy amplio,
extendiéndose desde el Viseense, hasta por lo general
el Serpujoviense, pudiendo llegar a superar el límite
Misisípico­Pensilvánico, alcanzando el Bashkiriense
basal (HIGGINS, 1975).
En NEMYROVSKA (2005) se describe una nueva subes­
pecie de G. girtyi, Gnathodus girtyi pyrenaeus NEMY­
ROVSKA & PERRET, basada en ejemplares ilustrados por
PERRET (1993) de sus colecciones de los Pirineos (Fig.
6.14). Su carena se extiende “posteriormente” algo más
que la plataforma, los parapetos tienen la misma longi­
tud y el parapeto “externo” puede estar cubierto de nó­
dulos o presentarlos sólo en su parte “anterior” o a lo
largo de su margen.
PERRET (1993) señala que los caracteres del Grupo
de Gnathodus bilineatus definido por LANE et al. (1980)
pueden ser muy variables e incluye dentro de este grupo
a Gnathodus girtyi HASS debido a que su parapeto “in­
terno” alcanza por lo general, el extremo “posterior”
de la plataforma, y por la presencia de una carena que
puede presentar una falsa “expansión” por fusionarse
los nódulos de la carena con los de los parapetos. En
cambio para SWEET (1988), Gnathodus girtyi HASS
puede ser un miembro simplificado del grupo de Gna­
thodus delicatus, ya que este grupo se caracteriza por
un parapeto largo y nódulos simples en su parte poste­
rior. En cambio, BELKA (1985) considera que G. girtyi
habría derivado de la especie G. austini BELKA, defi­
nida en ese mismo trabajo, la cual habría evolucionado
a su vez, de G. texanus (perteneciente al grupo punc­
tatus). Este linaje evolutivo, G. texanusà G. austinià
G. girtyi se caracterizaría por un incremento de la pla­
taforma y su ornamentación.
“Gnathodus” homopunctatus
Una de las especies del género Gnathodus, “Gna­
thodus” homopunctatus ZIEGLER, ha sido revisada re­
cientemente por ATAKUL­ÖZDEMIR et al. (2012). Estos
autores, como STONE (1991), señalan que NORBY (1976)
sugirió que la relación entre Lochriea y “Gnathodus”
symmutatus y “Gnathodus” homopunctatus debería es­
tudiarse con más detalle (una vez recuperados el resto
de elementos del aparato conodontal de estas dos espe­
cies de Gnathodus). Según su hipótesis, Lochriea com­
mutata y Gnathodus symmutatus podrían haber
evolucionado de un ancestro similar casi simultánea­
mente, y este último haber dado lugar a “G”. homopunc­
tatus, de forma que “G”. homopunctatus y “G”. symmutatus
podrían pertenecer a Lochriea.
ATAKUL­ÖZDEMIR et al. (2012) recuperaron de ma­
teriales del Arundiense, elementos P1 de Gnathodus
homopunctatus y una serie de elementos P2, M, y S
(S3/4) que, una vez asignados el resto de elementos ra­
miformes a las 11 especies multielementales registradas
en la misma colección y cuyos aparatos conodontales
son bien conocidos, quedaban elementos ramiformes
sin poder ser atribuidos a ninguna de éstas. Debido a
esto, consideraron que esos elementos P2, M y S (ATA­
KUL­ÖZDEMIR et al., 2012, fig. 2) serían el resto de ele­
mentos que compondrían el aparato multielemental de
la especie conocida generalmente como “Gnathodus”
o “Pseudognathodus” homopunctatus. Empleando la
metodo­ logía y base de datos de DONOGHUE et al.
(2008), pero añadiendo la nueva información propor­
cionada por estos elementos, realizaron nuevos análisis
cladísticos a este grupo. ATAKUL­ÖZDEMIR et al. (2012)
señalaron la importancia de contar no sólo con la in­
formación del elemento P1, sino también la proporcio­
nada por el resto de elementos, para comprobar la
hipótesis de NORBY (1976), y las relaciones filogené­
ticas de “Gnathodus homopunctatus con otros grupos.
De los resultados obtenidos, en los 15 árboles produ­
cidos, “Gnathodus” homopunctatus formaba constan­
temente un clado con las especies de Lochriea
incluidas en el análisis [‘L.’ homopunctatus (L. com­
mutata + L. saharae)]. ATAKUL­ÖZDEMIR et al. (2012)
incluyeron este taxón dentro del género Lochriea,
como ya indicó NORBY (1976), siendo además, su forma
más primitiva. 
En el presente trabajo se expone la propuesta de
ATAKUL­ÖZDEMIR et al. (2012) sobre la posible relación
de “Gnathodus” homopunctatus y Lochriea pero al no
conocerse una asociación natural donde se registre el
aparato de esta especie, “G” homopunctatus se sigue
adscribiendo al género Gnathodus, aunque con cautela,
entrecomillando su asignción genérica para denotar que
ésta puede variar en el momento en que se disponga de
más material y la propuesta de estos autores pueda ser
contrastada.
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Elementos ramiformes M y S
GRAYSON et al. (1990) revisaron las relaciones filo­
genéticas entre formas de gnathodontideos del Misisípico
superior (G. bilineatus y G. girtyi) y de idiognathodonti­
deos del Pensilvánico (Declinognathodus, Idiognathoi­
des, Idiognathodus y Neognathodus). Para ello estudiaron
los aparatos en sentido multielemental de estos taxones,
empleando no sólo material de las secciones norteame­
ricanas, como lo hicieron DUNN (1970a) o STRAKA &
LANE (1970), sino también de otras partes del mundo,
como por ejemplo las asociaciones registradas por HIG­
GINS & BOUCKERT (1968) en Bélgica y por HIGGINS
(1975) en Inglaterra para un intervalo de tiempo similar.
Observaron que los elementos Pa y Pb (=P1 y P2 res­
pectivamente) presentaban la mayor variación morfoló­
gica mientras que los elementos M y S parecían mante­
nerse estables, en concordancia con la distinta capacidad
evolutiva de los distintos elementos del aparato cono­
dontal expuesta por MERRIL et al. (1990). De las distin­
tas conclusiones a las que llegaron (expuestas en detalle
dentro de la discusión de la Familia Idiognathodontidae),
GRAYSON et al. (1990) propusieron que el ancestro de De­
clinognathodus y probablemente Idiognathodus (Familia
Idiognathodontidae), sería G. bilineatus. Estos autores
se basan en la similitud de sus elementos Pb (=P2), y en
que los elementos M, Sa, Sb, Sc y Sd (= S0, S1, S2 y
S3/4, respectivamente) serían homólogos entre los repre­
sentates de su Familia Gnathodontidae, en la que inclu­
yen tanto los taxones de la Familia Gnathodontidae de
SWEET (1988) como también a los representantes de la
Familia Idiognathodintidae de este último autor debido
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Figura 6.14.­ Clave para la determinación de las distintas subespecies de Gnathodus girtyi basada en la clave propuesta por
HIGGINS (1975) e incluyendo otras dos subespecies, Gnathodus girtyi mesichneri AUSTIN & HUSRI y Gnathodus girtyi pyre­
naeus NEMYROVSKA & PERRET. A) Gnathodus girtyi simplex DUNN, ilustración tomada de HIGGINS (1975, lám. 9, fig. 11), B)
Gnathodus girtyi collinsoni RHODES, AUSTIN & DRUCE, ilustración tomada de HIGGINS (1975, lám. 10, fig. 2); C) Gnathodus
girtyi girtyi HASS, ilustración tomada de HIGGINS (1975, lám. 10, fig. 6); D) Gnathodus girtyi rhodesi HIGGINS, ilustración to­
mada de HIGGINS (1975, lám. 10, fig. 3); E) Gnathodus girtyi intermedius GLOBENSKY, ilustración tomada de HIGGINS (1975,
lám. 9, fig. 3), F) Gnathodus girtyi soniae RHODES, AUSTIN & DRUCE, ilustración tomada de HIGGINS (1975, lám. 9, fig. 10);
G) Gnathodus girtyi meischneri AUSTIN & HUSRI, ilustración tomada de SKOMPSKI (1996, lám. 2, fig. 1); H) Gnathodus girtyi
pyrenaeus NEMYROVSKA & PERRET, ilustración tomada de NEMYROVSKA (2005, lám. 7, fig. 8).
a las relaciones filogenéticas tan estrechas al considerar
todos los componentes del aparato multielemental de
estos distintos taxones. En función de lo anterior, GRAY­
SON et al. (1990) se refieren a los elementos ramiformes
que ocupan las posiciones M y S de estos taxones como
“elementos vicariantes de gnathodontideos”.
Elementos M y S similares a los descritos por GRAY­
SON et al. (1990), HIGGINS & BOUCKAERT (1968) y HIG­
GINS (1975) entre otros, no sólo se registran en
materiales del Misisípico superior­Pensilvánico, sino
también en materiales del Viseense (Misisípico medio).
NEMYROVSKA et al. (2006) en el Valle de Saoura
(Cuenca de Béchar, Algeria), ilustra diversos elementos
de tipo ramiforme que se corresponden con los elemen­
tos ramiformes M y S, considerados como elementos vi­
cariantes de GRAYSON et al. (1990), aunque la autora se
refiere a ellos mediantes sus nombres morfotaxonómi­
cos y no los asigna a ninguna especie multielemental de
las registradas. En las mismas muestras donde se regis­
tran estos elementos M y S, también se registran diver­
sas especies de Gnathodus como G. delicatus, G.
texanus, G. semiglaber, G. pseudosemiglaber, G. prae­
bilineatus, G. girtyi G. bilineatus s. l. y formas transi­
cionales entre G. pseudosemiglaber y G. girtyi y entre
G. delicatus y G. praebilineatus. Otros autores como
DEAN (1987) y SOMERVILLE (1999) consideran que los
elementos M, S e incluso P2, son elementos vicariantes
del género Gnathodus, agrupándolos en sus trabajos
bajo el nombre “elementos ramiformes de Gnathodus
spp.”. De hecho, DEAN (1987) menciona que según
NORBY (1976) los elementos que no eran de tipo plata­
forma y que ocupaban posiciones homólogas eran idén­
ticos o por lo menos muy similares y que incluso, este
último autor consideró, a partir de asociaciones de Gna­
thodus de Malasia, que los elementos cuya morfología
no era de plataforma (pectiniformes carminiescafados)
de G. girtyi eran esencialmente los mismos que los ele­
mentos que no eran de tipo plataforma de G. bilineatus.
En función de lo expuesto, en esta Tesis Doctoral
se sigue la propuesta de GRAYSON et al. (1990) recono­
ciéndose los elementos ramiformes M y S tanto de la
Familia Gnathodontidae como de la Familia Idiogna­
thodontidae como elementos vicariantes de ambas fa­
milias, describiéndose bajo este nombre después de la
exposición y determinación de las distintas especies de
ambas familias. 
Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY,
1926)
(Elemento P1)
Lámina 4, Figuras 11­17
?1856 Gnathodus mosquensis PANDER, pp. 33, 34, Lám. 2A,
figs. 10a­c.
?1900 Polygnathus (Gnathodus) mosquensis PANDER (sic);
HINDE, p. 342, Lám. 9, fig. 2.
*1926 Polygnathus bilineatus n. sp. ROUNDY, p. 13, Lám. 3, figs.
10a­c.
1926 Polygnathus texanus ROUNDY; p. 14, Lám. 3, figs. 13a, b.
p.1941a Gnathodus pustulosus BRANSON & MEHL; p. 172, Lám.
5, figs. 33­37, 39 [non figs. 32, 38=G bilineatus leonicus
SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, SANCHEZ DE POSADA &
GARCÍA­LÓPEZ].
1953 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); HASS, pp. 78­80, Lám.
14, Figs. 25, 29 [cop. ROUNDY (1926)].
1957 Gnathodus modocensis REXROAD, pp. 30, 31, Lám. 1, figs.
15­17.
1957 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); BISCHOFF, p.
21, Lám. 3, figs. 11, 15, 20; Lám. 4, fig. 1.
1958 Gnathodus modocensis REXROAD; REXROAD, pp. 17, 18,
Lám. 1, figs. 1, 2.
1959 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); VOGES, pp. 282, 283, T.
33, figs. 28­30.
1960 Gnathodus smithi CLARKE, p. 26, Lám. 4, figs. 13, 14;
Lám. 5, figs. 9, 10.
1961 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); HIGGINS, Lám. 10, fig. 5.
p1962 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); HIGGINS, Lám.2, fig.
25 [solo, Lám. 3, fig. 32=Gnathodus joseramoni SANZ­
LÓPEZ, BLANCO­FERRERA & GARCÍA­LÓPEZ].
1964 Gnathodus bilineatus modocensis REXROAD; REXROAD &
FURNISH, pp. 670, 671, Lám. 111, figs. 4, 5.
1967 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); GLOBENSKY, p. 440,
Lám. 58, figs. 9, 13.
1967 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); ADRICHEM BOOGAERT,
Lám. 2, figs. 4­6.
1968 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); HIGGINS &
BOUCKAERT; p. 29, Lám. 3, fig. 9.
1969 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); RHODES, AUSTIN &
DRUCE, pp. 94, 95, Lám. 18, figs. 14a­17d.
p.1970 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); MARKS & WENSINK,
p. 259, Lám. 2, figs. 3­8, 10 (figs. 9, 11=G. joseramoni
SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA & GARCÍA­LÓPEZ).
1973 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); AUSTIN & ALDRIDGE,
Lám. 1, fig. 1¸Lám. 2, figs. 1, 7, 11.
1974 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); MATTHEWS & THOMAS,
Lám. 50, fig. 19, Lám. 51, figs. 12­15, 20­24.
p.?1974 Gnathodus sp. indet. MATTHEWS & THOMAS, Lám. 50,
figs. 20, 22 [non Lám. 51, figs. 1­3, 18?, 19=Gnathodus
joseramoni SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA & GARCÍA­
LÓPEZ].
1975 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); HIGGINS, pp.
28, 29, Lám. 11, figs. 1­4, 6, 7.
1980 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); METCALFE, p. 302, Lám.
38, figs. 5, 8, 9.
1980 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); SKOMPSKI &
SOBOŃ­PODGÓRSKA, Lám. 5, fig. 4.
1981 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); METCALFE, p. 47, Lám.
3, figs. 2a, b, 3a­d [non figs. 4a­d=Gnathodus kiensis
PAZUKHIN].
p.1982 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); HIGGINS &
WAGNER­GENTIS, pp. 328­330, Lám. 34, figs. 1, 3, 19, 20,
22, 24­26 [non fig. 3=Gnathodus joseramoni SANZ­LÓPEZ,
BLANCO­FERRERA & GARCÍA­LÓPEZ].
v1982 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); VON BITTER & PLINT­
GEBERL, pp. 200, 201, Lám. 6, fig. 10.
1983a Gnathodus bilineatus (ROUNDY); METCALFE, Lám. 2, fig.
17 [cop. METCALFE (1980)].
1985 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); VARKER & SEVASTOPULO,
p. 198, Lám. 5.4, fig. 19, 20.
1985 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); HIGGINS, p.
218, Lám. 61, figs. 1, 2.
1985 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUCK­
AERT; HIGGINS, p. 218, Lám. 6.1, figs. 4, 5.
1985 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); WEYANT &
MASSA, p. 90, Lám. I, fig. 1.
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1985 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); HUSRI & AUSTIN, Lám.
1, fig. 10.
1986 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); MAPES & REXROAD,
Lám. 2, figs. 29­37.
1987 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); DEAN, pp. 47­
49, Lám. 4, figs. 1­3.
1987 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); ARMSTRONG & PURNELL,
Lám. 2, fig. 11.
1987 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); MERRILL, Lam. 11, figs.
1­6, 9­18, 20.
1988 Gnathodus bilineatus (ROUNDY), SWEET; pp. 110, 111, Fig.
5.50, fig. 4.
1990 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); GRAYSON, MERRILL &
LAMBERT, pp. 361. 362, Lám. 1, fig. 1.
1990 Gnathodus bilineatus modocensis REXROAD; REXROAD &
HOROWITZ, p. 501, Lám. 2, figs. 26, 27, 33­42.
1991 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, pp.
164­167, Lám. 23, figs. 2, 3, 5, 6, 8.
p.1992 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); KULAGINA,
RUMYANTSEVA, PAZUKHIN & KOCHETOVA, Lám. XXVIII,
figs. 4, 6, 7 [non fig. 5= Gnathodus truyolsi SANZ­LÓPEZ,
BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE POSADA & GARCÍA­
LÓPEZ].
p.1992 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); NIG­
MADGANOV & NEMIROVSKAYA, Lám. 1, fig. 3.
1993 Gnathodus bilineatus bilineatus(ROUNDY); DAVIES,
AUSTIN & MOORE, Lám. 2, figs. 2a, b.
1993 Gnathodus bilineatus bilineatus(ROUNDY); PERRET,
p.329­333, Lám. CX, figs. 12, 14, 15, 17, 20­22, 27,
29­31.
?1993 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); PERRET, p.
329­333, Lám. CX, fig. 24.
non 1993 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); PERRET, pp. 329­
333, figs. 113B, J, K, L (=Gnathodus kiensis PAZUKHIN),
Lám. CX, figs. 16, 23, 26, figs. 114O, Q (=Gnathodus tru­
yolsi SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE POSADA
& GARCÍA­LÓPEZ).
1993 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); PERRET, p.
329­33, Lám. C X, figs. 29­31.
non 1994 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); VARKER,
pp. 308, 309, Lám. 3, fig. 3 [=Gnathodus truyolsi SANZ­
LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, SANCHEZ DE POSADA & GARCÍA­
LÓPEZ].
p.1996 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); SKOMPSKI,
Lám. 2, figs. 9­11; Lám. 6 fig. 10 [sólo].
?1996 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); KRUMHARDT,
HARRIS & WATTS, pp. 39, 40, Lám. 2, figs. 18, 19; Lám. 5,
fig. 23.
p.1996 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); RODRÍGUEZ CAÑERO
& GUERRA­MERCHÁN, p. 244, Lám. I, figs. 5­7, 9, 10
[non figs. 3, 4, 8=Gnathodus joseramoni SANZ­LÓPEZ,
BLANCO­FERRERA & GARCÍA­LÓPEZ, fig. 7=Gnathodus
bilineatus romulus MEISCHNER & NEMYROVSKA].
1996 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); SOBOLEV &
NAKREM, p. 48, Lám. 1, fig. K.
1998 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); BELKA & LEHMANN,
Lám. 1, figs. 1­5 (elementos “Pa”).
1999 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); MEISCHNER &
NEMYROVSKA, p. 434, Lám. 3, fig. 18.
1999 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); SOMERVILLE, Lám. 2,
figs. 9­13.
p.1999 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); BOŠIČ, p.
174, Lám. 1, fig. 11; Lám. 3, figs. 5 [non fig. 6=Gnathodus
kiensis? PAZUKHIN].
2000 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); O’DOGHERTY, RO­
DRÍGUEZ­CAÑERO, GURSKY, MARTÍN­ALGARRA & CARIDROIT,
figs. 2.24­26, 32.
2001 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); KULAGINA,
PAZUKHIN, KOCHETKOVA, SINTSYNA & KOCHETOVA, Lám. 6,
figs. 10, 11.
2002a Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); GARCÍA­
LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ, Lám. 2, fig. 18.
2002 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); MÉNDEZ, Lám. 1, fig.
21.
2003 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); WANG & QI,
Lám. 1, fig. 4.
2005 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); QI & WANG,
Lám. 1, fig. 12.
2005 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); BLANCO­FERRERA,
GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ, p. 24, fig. 6.17­6.21.
2007 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); SANZ­LÓPEZ,
BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE POSADA & GARCÍA­LÓPEZ,
pp. 887, 888, 891, Lám. 1, figs. 1­9, 14; Lám. 2, figs. 7­8,
text­fig. 5A­F, text­fig. 6E­F.
2007 Gnathodus bilineatus subsp. indet. (ROUNDY); SANZ­
LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE POSADA & GARCÍA­
LÓPEZ, Lám. 1, fig. 14.
p.2008 Gnathodus ex. gr. bilineatus (ROUNDY); KULLMANN,
PERRET MIROUSE & DELVOLVÉ, Lám. 8, fig. 22. (?non fig 7.
Gnathodus bilineatus leonicus? SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FER­
RERA, SÁNCHEZ DE POSADA & GARCÍA­LÓPEZ); Lám. 11,
figs. 3, 7 (non fig. 14 Gnathodus millarensis? SANZ­LÓPEZ,
BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE POSADA & GARCÍA­LÓPEZ).
non 2008 Gnathodus ex. gr. bilineatus (ROUNDY); KULLMANN,
PERRET MIROUSE & DELVOLVÉ, Lám. 8, fig. 9 (=Gnathodus
praebilineatus? BELKA); Lám. 9, fig. 10, 19 (=Gnathodus
millarensis SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE
POSADA & GARCÍA­LÓPEZ).
?2008 Gnathodus ex. gr. bilineatus (ROUNDY); KULLMANN, PER­
RET MIROUSE & DELVOLVÉ, Lám. 8, figs 12, 21.
?2008 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); KULL­
MANN, PERRET MIROUSE & DELVOLVÉ, Fig. 10, fig. 28.
2009 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); GIBSHMAN, KABANOV,
ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám. 9, figs. 1­8.
2009 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); KABANOV, GIBSHMAN,
BARSKOV, ALEKSEEV & GOREVA, Lám. 2, figs. 1­6.
2009 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); NIKOLAEVA,
KULAGINA, PAZUKHIN, KOCHETOVA & KONOVALOVA; Lám.
3, fig. 19.
2013 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); SANZ­LÓPEZ & BLANCO­
FERRERA, Fig. 5Y.
2014 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); NEQQAZI, RAJI & BEN­
FRIKA, Fig. 5.4.
p.2014 Gnathodus praebilineatus (ROUNDY); NEQQAZI, RAJI &
BENFRIKA, Figs. 5.10, 5.14 [sólo].
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado constituido
por una lámina libre y una plataforma asimétrica. En
vista “lateral” la lámina libre se encuentra comprimida
“lateralmente” y presenta de 7 a 12 dentículos (de for­
mas juveniles a adultas), triangulares y discretos sólo en
sus ápices. La lámina libre se prolonga en la plataforma
en forma de carena longitudinal, la cual está formada
por nódulos que en las formas adultas están en su parte
“anterior” fusionados formando una cresta, y se encuen­
tra expandida en su parte “posterior”, aunque en las for­
mas juveniles este carácter puede no encontrarse
desarrollado como en adultos.
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La plataforma en vista “oral” es asimétrica, subcua­
drangular y se caracteriza por presentar un parapeto “in­
terno” y una plataforma “externa” ornamentada. El
parapeto “interno” presenta un margen “anterior” en án­
gulo recto respecto de la lámina libre, es alargado y se
extiende hasta el extremo “posterior” de la plataforma.
Su mayor altura se encuentra en la parte “anterior”,
donde se observa una pequeña indentación, que caracte­
riza el inicio del surco adcarenal, disminuyendo hacia el
extremo “posterior”. La máxima anchura se encuentra
en su parte “anterior” y/o media. Su perfil es sinuoso, as­
pecto que en formas juveniles no se encuentra igual de
desarrollado que en formas adultas, al igual que sucede
con la prolongación del parapeto hasta el extremo “pos­
terior” de la plataforma, ya que en varios ejemplares ju­
veniles no se produce. En general, la ornamentación es
en forma de crestas y surcos, especialmente en la parte
“anterior” del parapeto, y de crestas y surcos o nódulos,
generalmente en su parte “posterior”. En formas juveni­
les, la ornamentación no se encuentra tan desarrollada,
por lo que las crestas y surcos se observan fundamental­
mente en la parte más “anterior” del parapeto siendo el
resto nódulos dispuestos longitudinalmente. Entre el pa­
rapeto “interno” y la carena se desarrolla un surco adca­
renal más profundo hacia la parte “anterior” que tiende
a ser más somero posteriormente.
La plataforma externa es de tipo subcuadrangular y
su máxima anchura se localiza en la parte “anterior­
media”. La ornamentación es variada, nódulos, crestas
y surcos, crestas y surcos situados paralelos a la carena
y al margen “externo” de la plataforma o dispuestos de
forma concéntrica o siguiendo la morfología de los már­
genes de la plataforma. En este último caso, la ornamen­
tación puede delimitar una zona elevada dentro de la
plataforma “externa” con la misma morfología que ésta.
En este último caso, se observa el resto de la plataforma
externa como una zona que rodea la parte ornamentada,
más deprimida y lisa. La ornamentación de esta plata­
forma no sólo varía de unos ejemplares a otros, sino
también de formas juveniles a adultas, mucho más des­
arrollada en las últimas. En la parte “posterior” de la
plataforma “externa”, donde se estrecha al unirse con la
carena, se observa, en formas adultas, una fila de nódu­
los, dispuesta paralelamente a la carena que está for­
mada por hasta cuatro nódulos discretos. Este carácter
no se encuentra presente en toda la serie ontogenética,
siendo muy común que los elementos juveniles, espe­
cialmente las formas más extremas, no presenten los nó­
dulos, o sólo uno o dos nódulos. A medida que avanza
la ontogenia, el número de nódulos de la fila aumenta.
En vista “aboral” la cavidad basal es amplia, de forma
subcuadrangular en general, con su parte “interna” alargada
y subrectangular, mientras que la “externa” tiene menor
longitud pero es más ancha y de tipo subcuadrangular. Por
debajo de la carena, en la cavidad basal, se desarrolla un
surco que atraviesa la plataforma longitudinalmente y que
se continúa por el margen basal de la lámina libre.
Gnathodus bollandensis (HIGGINS & BOUCK­
AERT, 1968)
(Elemento P1)
Lámina 4, Figuras 18­23
*1968 Gnathodus bilineatus bollandensis sub. sp. nov., HIG­
GINS & BOUCKAERT; pp. 29, 30, Lám. 2, fig. 10, 13; Lám.
3, figs. 4­8, 10.
1975 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUCK­
AERT; HIGGINS, p. 29, Lám. 11, figs. 5, 8­13.
1985 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUCK­
AERT; HIGGINS, p. 218, Lám. 6.1, figs. 4, 5.
1985 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUCK­
AERT; WEYANT & MASSA, p. 90, Lám. I, fig. 2.
1985 Gnathodus bilineatus (Roundy); GRAYSON, DAVIDSON,
WESTERGAARD, ATCHLEY, HIGHTOWER, MONAGHAN &
POLLARD, pp. 165, 166, Lám. 2, figs. 7, 14, 17, 19, 20;
Lám. 2, fig. 7.
?1987 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); GRAYSON, MERRILL &
MILLER, Lám. 3, figs. 1, 7, 11 [non figs 12, 20, 23, 36].
1987 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUCK­
AERT; DEAN, pp. 47­49, Lám. 4, figs. 4­6.
1991 Gnathodus bollandensis (HIGGINS & BOUCKAERT);
MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, pp. 167­169, Lám. 23, figs. 7, 10, 11.
1992 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUCK­
AERT; KULAGINA, RUMYANTSEVA, PAZUKHIN, & KO­
CHETOVA, Lám. XXVIII, figs. 8, 9, 12.
p.1992 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUCK­
AERT; NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA, Lám. 2, figs. 2, 4
[non fig. 1=Gnathodus truyolsi SANZ­LÓPEZ, BLANCO­
FERRERA, SÁNCHEZ DE POSADA & GARCÍA­LÓPEZ].
non 1993 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS &
BOUCKAERT; PERRET, p. 329­333, Lám. CV, fig. 37
[=Gnathodus girtyi pyrenaeus NEMYROVSKA & PERRET],
Lám. CX, fig. 28 [=Gnathodus kiensis PAZUKHIN].
non 1993 Gnathodus bilineatus cf. bollandensis; PERRET,
Lám. CX, figs. 18, 19 [=Gnathodus kiensis PAZUKHIN].
p.1994 Gnathodus bilineatus bollandensis (HIGGINS &
BOUCKAERT); VARKER, pp. 308, 309, Lám. 2, fig. 3, Lám.
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3, fig. 4 [non figs. 1, 2=Gnathodus truyolsi SANZ­LÓPEZ,
BLANCO­FERRERA, SANCHEZ DE POSADA & GARCÍA­
LÓPEZ].
p.1994 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUC­
KAERT; NEMIROVSKAYA & NIGMADGANOV, Fig. 7, imagen
de la derecha [sólo; imagen de la izquierda=Gnathodus
truyolsi SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE PO­
SADA & GARCÍA­LÓPEZ].
p.1996 Gnathodus bollandensis (HIGGINS & BOUCKAERT);
SKOMPSKI, pp. 197, 198, Lám. 6, figs. 1­5, 11­13 [non
fig. 6=Gnathodus sp. nov. A SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FE­
RRERA, SÁNCHEZ DE POSADA & GARCÍA­López, figs. 8,
9=Gnathodus postbilineatus NIGMADGANOV & NEMI­
ROVSKAYA, fig. 10=Gnathodus bilineatus bilineatus
(ROUNDY)].
1996 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUCK­
AERT; SOBOLEV & NAKREM, p. 48, Lám. 1, fig. J.
non1997 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); MIZUNO, pp. 250,
251, Fig. 11.1 [=Gnathodus bilineatus leonicus SANZ­
LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE POSADA & GAR­
CÍA­LÓPEZ].
?1997 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); MIZUNO, pp. 250, 251,
Figs. 11.2­11.3.
1999 Gnathodus bilineatus bollandensis (HIGGINS & BOUCK­
AERT); NEMYROVSKA, pp. 57, 58, Lám. 1, fig. 8.
1999 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUCK­
AERT; BOŠIČ, p. 174, Lám. 3, figs. 8, 9.
2001 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUCK­
AERT; KULAGINA, PAZUKHIN, KOCHETKOVA, SINTSYNA &
KOCHETOVA, Lám. 6, figs. 12, 13.
2002b Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUCK­
AERT; GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ, Lám. 4, fig. 16.
2002 Gnathodus bollandensis (HIGGINS & BOUCKAERT); MÉN­
DEZ, Lám. 1, fig. 20.
2003 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUCK­
AERT; WANG & QI, Lám. 1, fig. 1.
2005 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUCK­
AERT; QI & WANG, Lám. 1, fig. 3.
2006 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUC­
KAERT; SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, GARCÍA­LÓPEZ &
SÁNCHEZ DE POSADA, p. 8, Lám. 2, figs. 3­8.
?2006 Gnathodus bilineatus cf. bollandensis HIGGINS &
BOUCKAERT; SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, GARCÍA­
LÓPEZ & SÁNCHEZ DE POSADA, Lám. 2, figs. 1, 2.
2007 Gnathodus bollandensis HIGGINS & BOUCKAERT; SANZ­
LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE POSADA & GAR­
CÍA­LÓPEZ,, text­fig. 6I.
?2007 Gnathodus bilineatus cf. bollandensis HIGGINS &
BOUCKAERT; SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ
DE POSADA & GARCÍA­LÓPEZ, pp. 891, Lám. 1, figs. 10­
11, 15.
?2008 Gnathodus bilineatus cf. bollandensis (HIGGINS &
BOUCKAERT); KULLMANN, PERRET­MIROUSE & DELVOLVÉ,
Lám. 10, fig. 25.
2009 Gnathodus bilineatus bollandensis HIGGINS & BOUCK­
AERT; NIKOLAEVA, KULAGINA, PAZUKHIN, KOCHETOVA &
KONOVALOVA, Lám. 3, fig. 7.
2010 Gnathodus bollandensis HIGGINS & BOUCKAERT; WENDT,
KAUFFMAN, BELKA & KORN, fig. 1H.
2011 Gnathodus bollandensis HIGGINS & BOUCKAERT; NEMY­
ROVSKA, WAGNER, WINKLER PRINS & MONTAÑEZ, pp. 156,
157, Lám. 1, fig. 5; Lám. 4, fig. 6.
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado formado por
una lámina libre en posición “anterior” y una plataforma
simétrica en posición “posterior”. La lámina libre se en­
cuentra comprimida “lateralmente” y presenta en vista
“oral” hasta 11 dentículos. Éstos son triangulares y, aun­
que fusionados en gran parte de su longitud excepto en
sus ápices, se encuentran bien individualizados. Su sec­
ción transversal es subovalada. La lámina libre se continúa
en la plataforma como una carena constituida por nódulos
que pueden estar fusionados formando una cresta central,
y que se encuentra expandida en su parte “posterior”.
En vista “oral”, la plataforma es subrectangular en
formas juveniles a subcuadrangular en formas adultas.
Es asimétrica, de forma que la plataforma “interna”, for­
mada por el parapeto “interno” es más alargada y pe­
queña que la “externa”, que individualmente puede ser
subovalada a subcuadrangular. La plataforma “externa”
puede presentar una ornamentación de nódulos discre­
tos, dispuestos al azar o con cierta estructura o carecer
de ellos. El margen ´”anterior” de la plataforma “ex­
terna” comienza más hacia la parte “posterior” que el
margen “anterior” del parapeto “interno”.
El parapeto “interno” es alargado y desarrollado en
situación “anterior” y media. No suele alcanzar el ex­
tremo posterior” de la carena. Las crestas y surcos trans­
versales al margen del parapeto se encuentran mejor
definidos en formas juveniles que en las adultas. El
surco adcarenal localizado entre la carena y el margen
“interno” del parapeto es algo más marcado en formas
juveniles que en adultas, expandiéndose y volviéndose
más somero en éstas últimas. Este surco en la zona del
margen “anterior” del parapeto “interno” se desarrolla
como una amplia escotadura o surco triangular.
En vista “aboral”, la cavidad basal es asimétrica, de
forma que su expansión “lateral interna” es más estrecha
y alargada que la “externa”. Presenta un surco que se
extiende por su parte central y que se continúa por el
margen “basal” de la lámina libre.
Discusión
Gnathodus  bollandensis se diferencia de Gnatho­
dus bilineatus bilineatus, fundamentalmente, porque
carece de una fila de nódulos en la parte “posterior”
de la plataforma, entre la carena y la plataforma “ex­
terna”, que sí se encuentra presente en G. bilineatus








bilineatus. Además, (i) su plataforma “externa” es
subovalada en lugar de subcuadrangular; (ii) el para­
peto “interno” es menos sinuoso a recto respecto de
G. bilineatus bilineatus; (iii) en algunos ejemplares el
parapeto “interno” no se extiende tan “posterior­
mente” como en G. bilineatus bilineatus, no necesa­
riamente alcanzando el extremos “posterior” de la
plataforma; (iv) el surco adcarenal entre el parapeto “in­
terno” y la carena es más amplio, extendiéndose “ante­
riormente” hacia la parte “anterior” del parapeto donde
se encuentra más desarrollado que en G. bilineatus bili­
neatus; (v) el parapeto “interno” presentan un desarrollo
”anterior” junto con la extensión de la cavidad basal
mucho más importante que en G. bilineatus bilineatus;
y (vi) la ornamentación de la plataforma “externa” es
inexistente o si se observa es mucho más sencilla que
en G. bilineatus bilineatus, consistiendo en nódulos dis­
cretos sin una disposición determinada o formando cres­
tas muy poco desarrolladas. Todas estas características
son lo suficientemente significativas como para coinci­
dir con SKOMPSKI (1996), como otros autores hicieron
posteriormente (p. ej., NEMYROVSKA et al., 2011 o SANZ­
LÓPEZ et al., 2007), en que G. bilineatus bollandensis
debería ser elevado al rango de especie, refiriéndose a
este taxón como G. bollandensis.
Cabe mencionar, como señaló HIGGINS (1975), que
las formas juveniles de G. bilineatus bollandensis (=
G. bollandensis) pueden confundirse con las de G. b.
bilineatus. En el caso de G. b. bilineatus indica que la
plataforma “externa” es estrecha en formas juveniles
pasando a subcuadrangular en formas adultas. Se pro­
duce también un aumento de la ornamentación en la
superficie “oral” de la plataforma “externa” producida
por el desarrollo de la fila de nódulos entre el margen
“externo” de la carena y la plataforma “externa” en la
parte “posterior” de la carena, y el incremento de la
sinuosidad del margen del parapeto “interno”. En
nuestro caso, los ejemplares juveniles de G. bollan­
densis muestran los caracteres principales de los adul­
tos, como un parapeto “interno” más simple y menos
sinuoso, y falta de ornamentación de la plataforma
“externa”; estos caracteres son mucho más sencillos
que los de las formas juveniles de G. b. bilineatus,
permitiendo diferenciarlos en nuestras colecciones.
Gnathodus bilineatus ssp. 1
(Elemento P1)
Lámina 5, Figura 1
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado. La lámina
libre se encuentra ausente por fracturación. La plata­
forma, en vista “oral” es subtriangular y en ella se ob­
serva una parapeto “interno “corto y una plataforma
“externa” amplia. El parapeto “interno” se extiende
hasta la mitad de la plataforma, y su máxima anchura
se encuentra en su parte “anterior” y central. Se inicia
ligeramente más hacia la parte “anterior” que el mar­
gen “anterior” de la plataforma “externa” y entre la lá­
mina libre y su margen se observa un surco, amplio en
su origen, que se continúa entre la carena y las crestas
del parapeto como un surco adcarenal ligeramente más
estrecho. Su margen es ligeramente sinuoso y está atra­
vesado por una serie de crestas y surcos transversales
a él y a la carena.
La plataforma “externa” se inicia más “posterior­
mente” que el parapeto “interno”, es subcuadrangular,
estrechándose hacia el extremo “posterior” de la plata­
forma. Su unión con la lámina libre/carena es recta así
como su margen “anterior”. Su zona central es ligera­
mente elevada imitando el contorno de la plataforma.
Entre la plataforma “externa” y el parapeto “in­
terno” se encuentra una carena que es la continuación
de la lámina libre y se extiende más “posteriormente”
que el extremo “posterior” de la plataforma. Está cons­
tituida por una serie de nódulos que en su parte “ante­
rior” y central se encuentran fusionados formando una
cresta, mientras que en su parte “posterior” los nódulos
son discretos y ligeramente expandidos.
En vista “aboral” la cavidad basal es amplia, estando
la parte de la plataforma “externa”, de tipo subcuadran­
gular, más desarrollada que la del parapeto “interno”,
que es de tipo subrectangular, con una expansión en dia­
gonal marcada en su parte “anterior”, la cual también se
observa en vista “oral”. La cavidad basal está atravesada
por un surco que se extiende hasta el extremo “poste­
rior” de la plataforma y que se continúa por el margen
“basal” de la lámina libre como un surco estrecho.
Discusión
El ejemplar se diferencia de Gnathodus bilineatus
bilineatus en que su parapeto “interno” no alcanza el ex­
tremo “posterior” del elemento. Además, la plataforma
“externa” no presenta ornamentación en comparación
con la ornamentación más desarrollada de G. b. biline­
atus, y respecto a la morfología general del elemento,
en G. b. bilineatus es más cuadrangular (fundamental­
mente por el desarrollo del parapeto “interno” hasta el
extremo “posterior” del elemento), mientras que en el
ejemplar Pc2402/257 es subcuadrangular a subtriangu­
lar. Se asemejan en la sinuosidad del parapeto “interno”,
en la morfología cuadrangular de la plataforma “ex­
terna”, así como en la expansión “posterior” de la ca­
rena, más marcada en G. b. bilineatus.
Se asemeja a algunos ejemplares de Gnathodus jo­
seramoni ilustrados por SANZ­LÓPEZ et al. (2004, lám.
1, fig. 12; lám. 2, figs. 5, 7 y 9), en la presencia de un
parapeto “interno” corto, que no alcanza el extremo
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“posterior” del elemento y sin la sinuosidad caracterís­
tica del margen del parapeto “interno” de G. b. bilinea­
tus, y en la morfología subtriangular de la plataforma
de muchos de sus ejemplares. No obstante, la plataforma
“externa” de G. joseramoni presenta por lo general, un
mayor grado de ornamentación, aspecto que en nuestro
ejemplar no se observa. En este ejemplar se reconoce la
presencia de unos pocos nódulos, dispuestos al azar pero
debido al grado de preservación del elemento, afectado
por sobrecrecimientos minerales, este carácter no es fá­
cilmente distinguible.
Gnathodus bilineatus ssp. 2
(Elemento P1)
Lámina 5, Figuras 2, 3
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado formado
por una lámina libre más larga que la plataforma. La lá­
mina libre se encuentra comprimida “lateralmente” y en
su margen “oral” presenta más de 10 dentículos que se
encuentran fusionados en gran parte de su longitud pero
con sus ápices discretos, de morfología triangular y sec­
ción subovalada.
La plataforma, en vista “oral”, es subcuadrangular
a subcircular. Tanto el parapeto “interno” como plata­
forma “externa” alcanzan el extremo “posterior” del
elemento. La carena no se extiende más allá del ex­
tremo “posterior” la plataforma. El parapeto “interno”,
es subrectangular a semicircular y la plataforma “ex­
terna” es de tipo semicircular. El parapeto “interno”
presenta una anchura similar en toda su longitud, por
lo que no es muy sinuoso, y está atravesado transver­
salmente por una serie de crestas y surcos bien defini­
dos pero que no se observan a partir del inicio del
parapeto, sino más “posteriormente”. En el ejemplar
estudiado la quinta cresta se encuentra más desarro­
llada que el resto. La parte “anterior” del parapeto se
une con la lámina libre formando un ángulo recto y el
margen “anterior” del parapeto es marcadamente recto.
Entre la lámina libre y el margen del parapeto se des­
arrolla un surco muy amplio y profundo de tipo trian­
gular, que se extiende por entre la carena y las crestas
del parapeto como un surco adcarenal más recto, de­
jando la zona “anterior” del parapeto “interno” libre
de ornamentación.
La plataforma “externa” es de tipo subcuadrangular
a semicircular. Su margen “anterior” es recto, curvándose
hacia su extremo. Presenta una ornamentación formada
por nódulos discretos y por nódulos fusionados que for­
man crestas. En su unión con la carena, en su parte “pos­
terior” se observan hasta dos nódulos dispuestos en fila.
La carena es recta y se extiende hasta el extremo “poste­
rior” del elemento, pero no más “posteriormente” de
forma que acaba casi en el mismo punto en que lo hacen
el parapeto y la plataforma “externa”. Se encuentra or­
namentada por una serie de nódulos discretos que en su
parte “posterior” se encuentran ligeramente expandidos.
En vista “aboral” la cavidad basal es amplia, de
tipo subcuadrangular a subcircular y se extiende en
forma de surco que se extiende por el margen “basal”
de la lámina libre.
Discusión
Por la morfología general del elemento, la carena
expandida, el tipo de parapeto “interno” y la morfología
de la plataforma “externa”, así como por su ornamen­
tación se asigna el ejemplar TZ2/4­2/363 a Gnathodus
bilineatus, pero no se puede atribuir a la subespecie bi­
lineatus debido a diversas características presentes en
el ejemplar. En primer lugar, la morfología de G. b. bi­
lineatus es de tipo subcuadrangular en la que la carena
se suele extender más “posteriormente” que la plata­
forma “externa”, y que junto con el parapeto “interno”
dan un aspecto triangular a la parte “posterior” del ele­
mento. En este ejemplar, la morfología de la plata­
forma, debido a la forma de la plataforma “externa”,
semicircular, así como del parapeto “interno”, rectan­
gular a semicircular, es de tipo subcuadrangular a sub­
circular y la plataforma “externa” junto con la carena y
el parapeto “interno” acaban casi en el mismo punto
“posteriormente”. El parapeto “interno” del ejemplar
TZ2/4­2/363 aunque es subrectangular como en G. b.
bilineatus, resulta más amplio y con un margen recto a
convexo, respecto al margen sinuoso de G. b. bilinea­
tus. Destaca en su margen “anterior” el amplio surco
triangular dispuesto diagonalmente al parapeto, mucho
mayor que en G. b. bilineatus.
Aunque el elemento es similar a Gnathodus canta­
bricus BELKA & LEHMANN y Gnathodus kiensis PAZU­
KHIN en la morfología de la plataforma, se diferencia
principalmente en que la parte “posterior” del parapeto
“interno” no se dirige oblicua y “externamente”, carác­
ter fundamental de los primeros, sino que se dirige obli­
cuamente y hacia la carena.
Gnathodus bilineatus ssp. 3
(Elemento P1)
Lámina 5, Figuras 4, 5
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Elemento pectiniforme carminiescafado formado
por una lámina libre alargada y una plataforma de as­
pecto subtriangular. La lámina libre se encuentra com­
primida “lateralmente” al igual que los 11 dentículos
que se observan en su parte “oral”. Éstos están fusio­
nados en gran parte de su longitud, excepto los ápi­
ces que son discretos y de tipo triangular y de
sección ovalada.
La plataforma está formada por un parapeto “in­
terno” y una plataforma “externa”. Ésta última presenta
una zona elevada o reborde que lo asemeja a un para­
peto. El parapeto “interno” es de tipo subrectangular,
con su unión con la lámina libre recta y un margen “an­
terior” también recto en el que se halla un surco amplio
que se continúa entre la carena y el parapeto en forma
de surco adcarenal estrecho. El parapeto “interno” se
encuentra atravesado por una serie de crestas y surcos
transversales en su parte “anterior” que disminuyen de
tamaño “posteriormente” quedándose en una serie de
nódulos discretos. Su margen es sinuoso, especial­
mente en su parte “anterior” y su máxima anchura se
localiza en la parte media del parapeto.
La plataforma “externa” presenta un pseudopara­
peto debido a una elevación “interna” de la misma que
produce como un reborde irregular. Se observan 3 nó­
dulos hacia la parte “posterior” de la zona elevada. En
vista “oral” se observa la expansión “lateral externa”
de la cavidad basal con morfología semicircular.
Entre la plataforma “externa” y el parapeto “interno”
se encuentra la carena, continuación de la lámina libre en
la plataforma, que en su parte “anterior” se localiza en la
zona central y que se curva ligeramente hacia la parte “in­
terna” del elemento en su porción “posterior”. Está cons­
tituida por nódulos discretos, que en la parte central
parecen estar ligeramente expandidos.
En vista “aboral” la cavidad basal es subtriangular,
amplia y profunda, con un surco en posición central que
la atraviesa longitudinalmente y que se continúa por el
margen basal de lámina libre como un surco estrecho.
Discusión
Por la morfología y características del parapeto “in­
terno” y especialmente de su parte “anterior”, así como
por la morfología “general” de la plataforma “externa” el
ejemplar TZ2/4­2/411 puede ser adscrito a la especie
Gnathodus bilineatus, pero debido a las peculiaridades
de la plataforma “externa” y a la morfología y curvatura
de la carena, no puede asignarse a una subespecie deter­
minada. Al haberse recuperado un único ejemplar tam­
poco puede considerarse como una subespecie distinta de
las reconocidas hasta el momento, pudiendo incluso lle­
gar a ser una forma aberrante de G. b. bilineatus.
El ejemplar estudiado se asemeja a un elemento ilus­
trado por SOMERVILLE (1999, lám. 2, fig. 14) e identifi­




Se agrupan en esta denominación todos aquellos ele­
mentos P1 con morfología similar a la de los elementos
de Gnathodus bilineatus s.l., pero que por su estado de
preservación (fragmentación), no permiten observar todas
las características morfológicas que son necesarias para
adscribirlos a alguna de sus subespecies.
Elemento P2 de G. bilineatus (ROUNDY,
1926)
Lámina 6, Figura 9
*1932 Bryantodus delicatulus n. sp. STAUFFER & PLUMMER,
pp. 25, 29, Lám. 2, fig. 27.
p.1953 Subbryantodus roundyi HASS, p. 89, Lám. 14, figs. 4,
5 [sólo]
1957 Ozarkodina delicatula (STAUFFER & PLUMMER);
BISCHOFF, p. 39, Lám. 1, figs. 25­28.
1957 Ozarkodina roundyi (HASS); REXROAD, p. 37, Lám. 2,
fig. 7.
1961 Ozarkodina delicatula (STAUFFER & PLUMMER); HIG­
GINS, p. 220, Lám. 12, fig. 13.
1961 Ozarkodina delicatula (STAUFFER & PLUMMER);
REXROAD & BURTON, p. 1156, Lám. 141, fig. 12.
v1967 Ozarkodina delicatula (STAUFFER & PLUMMER);
GLOBENSKY, p. 446, Lám. 56, fig. 19.
1968 Ozarkodina delicatula STAUFFER & PLUMMER; HIGGINS
& BOUCKAERT; p. 45, Lám. 3, fig. 3.
p.1969 Ozarkodina delicatula (STAUFFER & PLUMMER);
RHODES, AUSTIN & DRUCE, pp. 170, 171, Lám. 27, fig. 19
[sólo].
1969 Ozarkodina cf. delicatula (STAUFFER & PLUMMER),
RHODES, AUSTIN & DRUCE, p. 177, Lám. 27, fig. 14.
p.1975 Ozarkodina cf. delicatula (STAUFFER & PLUMMER);
6. SistemáticaPaula Medina Varea
151












HIGGINS, p. 69, Lám. 5, figs. 9, 16 [sólo]; Lám. 6, figs.
15, 16.
1976 Gnathodus bilineatus (ROUNDY) elemento O; NORBY, p.
110, 112, Lám. 6, figs. 6a­8c.
1980 Ozarkodina delicatula (STAUFFER & PLUMMER); MET­
CALFE, p. 308, Lám. 37, fig. 22.
p.1981 Ozarkodina delicatula (STAUFFER & PLUMMER); MET­
CALFE, Lám. 19, figs. 3 [sólo].
1982 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); HIGGINS &
WAGNER­GENTIS, p. 329, Lám. 34, fig. 19 (elemento O).
p.1985 Ozarkodina sp. 1 WEYANT & MASSA, Lám. III, fig. 1
[sólo].
1986 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); MAPES & REXROAD,
Lám. 2, figs. 24, 25.
1987 Gnathodus spp. non­platform elements DEAN, pp. 55,
56, Lám. 7, fig. 7.
1987 Possible Pb element of Gnathodus bilineatus MERRILL,
Lám. 11, fig. 8.
1990 Gnathodus bilineatus (ROUNDY) elemento Pb; GRAYSON
, MERRILL & LAMBERT, p. 362, Lám. 1, figs. 2, 7­9; Lám.
4, figs. 1­5.
1990 Gnathodus bilineatus modocensis REXROAD; REXROAD
& HOROWITZ, p. 501, Lám. 2, figs. 32 (elemento “Pb“).
1991 Gnathodus spp. non­platform elements, pp. 24­28, Lám.
1, fig. 14.
1991 undifferentiated ramiform elements of Idiognathodus,
Streptognathodus and Neognathodus BROWN, REXROAD,
EGGERT & HOROWITZ, figs. 6.16, 6.17.
1993 Ozarkodina delicatula (STAUFFER & PLUMMER); DAVIES,
AUSTIN & MOORE, Lám. 2, fig. 19.
1994 Gnathodus bilineatus subsp. VARKER, p. 309, Lám. 3,
figs. 6, 9.
1994 Cluster Gnathodus bilineatus subsp. VARKER, Lám. 1,
fig. 4; Lám. 2, fig.1 (elemento “Pb“).
1998 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); BELKA & LEHMANN,
Lám. 1, figs. 9, 10 (elementos “Pb”).
1998 ?Gnathodus bollandensis HIGGINS & BOUCKAERT;
BELKA & LEHMANN, Lám. 1, figs. 9, 10 (elemento “Pb”).
1999 Gnathodus sp. ramiform elements SOMERVILLE, Lám. 3,
figs. 1­3.
1999 Ozarkodina delicatula ELLISON; BOŠIČ, Lám. 4, fig. 11.
?2006 Ozarkodina roundyi HASS; NEMYROVSKA, PERRET­
MIROUSE & WEYANT, Lám. 6, figs. 17­18.
p.2008 Éléments Pb KULLMANN, PERRET­MIROUSE & DEL­
VOLVÉ, figs. 9.6, 9.8, 9.20 [sólo]; fig. 10.13 [non figs.
10.18, 10.19]; fig. 11.17.
Denominación morfotaxonómica: Ozarkodina de­
licatula s.f. (STAUFFER & PLUMMER, 1932).
Descripción
Elemento ramiforme angulado con procesos “ante­
rior” y “posterior” dispuestos en el mismo plano cuyos
márgenes “aborales” forman un ángulo de aproximada­
mente 140o.
Ambos procesos tienen una base bien desarrollada,
se encuentran comprimidos “lateralmente” en vista
“oral” y presentan una ligera curvatura continua desde
el extremo “anterior” al extremo “posterior” o pueden
ser más o menos rectos. El extremo distal del proceso
“anterior” es recto a redondeado, mientras que el ex­
tremo distal del proceso “posterior” en redondeado. El
número de dentículos y su morfología varía durante la
ontogenia. El proceso “anterior” posee de 4 a 13 dentí­
culos en formas juveniles y adultas respectivamente, y
su morfología es triangular y discreta en las primeras y
triangulares a alargados y fusionados, excepto en sus
ápices, en las segundas. Se inclinan “posteriormente”,
en especial los que se sitúan próximos a la cúspide (los
“posteriores” del proceso “anterior”). Los dentículos del
proceso “posterior” varían en morfología pudiendo ser
triangulares o alargados, discretos en juveniles y par­
cialmente fusionados en formas adultas. Al igual que los
del proceso “anterior” se encuentran comprimidos “la­
teralmente” y se inclinan “posteriormente”. El número
varía de 7 en formas juveniles a 13 en adultas.
La cúspide es triangular y hasta dos veces el tamaño
de los dentículos. Está comprimida “lateralmente”, fusio­
nada en su base con los dentículos del proceso “anterior”
y primero del “posterior” y se inclina “posteriormente” de
forma marcada. Su ápice es discreto y triangular.
La cavidad basal se encuentra debajo de la cúspide
siendo observable tanto en vista “lateral “como en vista
“aboral”. Es pequeña, subtriangular y se extiende en forma
de surco por el margen “aboral” de ambos procesos.
Gnathodus girtyi girtyi HASS, 1953
(Elemento P1)
Lámina 5, Figuras 7­12
*1953 Gnathodus girtyi n. sp. HASS, p. 80, Lám. 14, figs. 22­24.
1957 Gnathodus girtyi HASS; LYS & SERRE, p. 1043, Lám. II,
figs. 7a­c.
p.1957 Gnathodus girtyi HASS; BISCHOFF, pp. 24, 25, Lám. 4,
figs. 17, 22, 23 [sólo].
1958 Gnathodus? sp. REXROAD, p. 18, Lám. 1, figs. 3­5.
p.1960 Gnathodus clavatus CLARKE, p. 25, Lám. 4, figs. 4­6
[sólo].
?1962 Gnathodus girtyi HASS; HIGGINS, p. 13, fig. 31.
1967 Gnathodus girtyi HASS; ADRICHEM BOOGAERT, Lám. 2,
fig. 16.
p.1969 Gnathodus girtyi HASS; RHODES, AUSTIN & DRUCE, pp.
98, 99, Lám. 17, figs. 9a­11d [non figs. 12a,d=Gnathodus
girtyi intermedius GLOBENSKY].
1971 Gnathodus girtyi HASS; COLLINSON, REXROAD & THOMP­
SON, fig. 8.
p.1973 Gnathodus girtyi HASS; AUSTIN & ALDRIDGE, Lám. 2,
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figs. 14, 15 [sólo].
1974 Gnathodus girtyi HASS; MATTHEWS & THOMAS, p. 51,
figs. 16, 17, 28­31.
?1974 Gnathodus girtyi HASS; MATTHEWS & THOMAS, Lám.
51, figs. 29, 30.
1975 Gnathodus girtyi girtyi HASS; HIGGINS, p. 31, Lám. 10,
figs. 5, 6.
p.1981 Gnathodus girtyi HASS; METCALFE, pp. 23, 24, Lám.
4, figs. 4, 5, 7 [non fig. 2= Gnathodus girtyi rhodesi HIG­
GINS; fig. 6= Gnathodus girtyi soniae RHODES, AUSTIN &
DRUCE].
p.?1981 Gnathodus girtyi HASS; METCALFE, pp. 23, 24, Lám.
4, fig. 3 [?Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON &
FELLOWS].
1982 Gnathodus girtyi girtyi HASS; BELKA, Lám. 1, figs. 2­7,
Lám. 2, figs. 3, 7.
1982 Gnathodus girtyi girtyi HASS; HIGGINS & WAGNER­GEN­
TIS, p. 334, Lám. 34, fig. 9.
v1982 Gnathodus girtyi HASS; VON BITTER & PLINT­GEBERL,
pp. 200, 201, Lám. 6, fig. 7.
p.1985 Gnathodus girtyi girtyi HASS; VARKER & SEVASTOPULO,
p. 202, Lám. 5.6, fig. 1 [non fig. 2: Gnathodus girtyi meis­
chneri AUSTIN & HUSRI].
1985 Gnathodus girtyi girtyi HASS; HIGGINS, p. 220, Lám. 6.2,
fig. 2.
1985 Gnathodus girtyi HASS; WEYANT, Lám. 6, figs. 28­32.
1985 Gnathodus girtyi girtyi HASS; BELKA, Lám. 4, figs. 4, 9.
1985 Gnathodus girtyi HASS; WEYANT & MASSA, p. 90, Lám.
II, figs. 12, 13, 15, 16.
?1985 Gnathodus sp. cf. G. girtyi subspp. GRAYSON, DAVID­
SON, WESTERGAARD, ATCHLEY, HIGHTOWER, MONAGHAN
& POLLARD, pp. 166, 167, Lám. 1, fig. 4; Lám. 2, fig. 1.
1985 Gnathodus girtyi girtyi HASS; HUSRI & AUSTIN, Lám. 1,
figs. 4, 5, 14.
?1987 Gnathodus girtyi HASS; DEAN, pp. 50­53, Lám. 5, figs.
1, 2, 5, 10.
1987 Gnathodus girtyi HASS; ARMSTRONG & PURNELL, Lám.
2, fig. 12.
1988 Gnathodus girtyi HASS; SWEET, p. 111, Fig. 5.50, fig. 15.
1991 Gnathodus girtyi HASS; BENDER, BRAUN & KÖNINGSHOF,
T. 2, fig. 12.
1991 Gnathodus aff. girtyi HASS; STONE, p. 22, Lám. 2, figs.
3­6.
1991 Gnathodus girtyi HASS; MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, pp. 175­
177, Lám. 24, figs. 4­7, 9.
1993 Gnathodus girtyi HASS; DAVIES, AUSTIN & MOORE, Lám.
2, figs. 1a­c.
1993 Gnathodus girtyi girtyi HASS; PERRET, p. 334, Lám. C V,
figs. 32, 36.
1996 Gnathodus girtyi girtyi HASS; SKOMPSKI, p. 213, Lám.
1, figs. 8, 9.
1996 Gnathodus girtyi girtyi HASS; KRUMHARDT, HARRIS &
WATTS, pp. 40, 41, Lám. 2, figs. 20­22.
1999 Gnathodus girtyi HASS; MEISCHNER & NEMYROVSKA,
Lám. 3, figs. 1, 2, 9, 10.
p.1999 Gnathodus girtyi meischneri AUSTIN & HUSRI; MEIS­
CHNER & NEMYROVSKA, Lám. 3, figs. 4, 6 [sólo].
1999 Gnathodus girtyi HASS; SOMERVILLE, Lám. 2, figs. 4­7.
1999 Gnathodus girtyi HASS; SOMERVILLE & SOMERVILLE,
Lám. 1, fig. 10.
2002b Gnathodus girtyi girtyi HASS; GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­
LÓPEZ, Lám. 4, fig. 15.
2005 Gnathodus girtyi girtyi HASS; NEMYROVSKA, pp. 36, 37,
Lám. 7, fig. 15.
2005 Gnathodus girtyi HASS; MEDINA­VAREA, SARMIENTO,
RODRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 31, 32, Lám. 2, figs. 11, 12
[sólo].
2005 Gnathodus girtyi girtyi HASS; MEDINA­VAREA, SAR­
MIENTO, RODRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 32, 33, Lám. 2, figs. 2­
6.
2005 Gnathodus girtyi meischneri AUSTIN & HUSRI; MEDINA­
VAREA, SARMIENTO, RODRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 33, 34,
Lám. 2, figs. 8­10.
2006 Gnathodus girtyi aff. intermedius GLOBENSKY; NEMY­
ROVSKA, PERRET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 3, figs. 13,
15, 17, 19.
2007 Gnathodus girtyi HASS; SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA,
SÁNCHEZ DE POSADA & GARCÍA­LÓPEZ, Lám. 1, fig. 13.
2009 Gnathodus girtyi HASS; GIBSHMAN, KABANOV, ALEK­
SEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám. 8, figs. 12­15.
2009 Gnathodus girtyi HASS; KABANOV, GIBSHMAN, BARSKOV,
ALEKSEEV & GOREVA, Lám. 2, figs. 7­12.
2009 Gnathodus intermedius GLOBENSKY; KABANOV, GIBSH­
MAN, BARSKOV, ALEKSEEV & GOREVA, Lám. 2, fig. 13.
2012a Gnathodus girtyi HASS; SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FER­
RERA, Fig. 4.2.
p.2014 Gnathodus girtyi meischneri AUSTIN & HUSRI;
NEQQAZI, RAJI & BENFRIKA, Figs. 5.7 [sólo].
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado que pre­
sentan una lámina libre alargada y una plataforma de
tipo triangular. La lámina libre se encuentra compri­
mida “lateralmente” y con 9 dentículos en formas ju­
veniles hasta 16 dentículos en formas adultas. En vista
“lateral”, los dentículos son triangulares y de sección
subcircular, especialmente en sus ápices. En vista
“oral” se observa como la lámina libre se continúa en
la plataforma en forma de carena constituida por una
serie de nódulos, encontrándose los de mayor tamaño,
más cercanos a la parte “anterior” de la plataforma, y
disminuyendo su tamaño progresivamente hacia el ex­
tremo “posterior” de ésta. Estos nódulos pueden llegar
a fusionarse originando una cresta longitudinal. A
ambos lados de la carena, y debido a la altura de ésta
y de los bordes laterales de los parapetos, se observan
dos surcos adcarenales más o menos marcados.
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El eje delimitado por la lámina libre y la carena no es
recto, sino que está curvado hacia el “interior” del ele­
mento, al igual que la plataforma en general. De esta
forma la plataforma “externa” es la que queda del lado
convexo, mientras que la “interna” es la del lado cóncavo.
La plataforma es muy asimétrica debido a la presen­
cia de dos parapetos de distinto desarrollo y subparale­
los a la carena. El parapeto “interno” es más alargado
que el “externo” y comienza más “anteriormente” que
éste. Suele presentar su máxima anchura en la parte “an­
terior”, estrechándose hacia el extremo “posterior”.
Como ornamentación se observa una serie de crestas y
surcos transversales a la carena y al parapeto, aunque
también puede presentar pequeños nódulos, especial­
mente en su parte “posterior”.
El parapeto “externo” suele estar menos desarrollado
que el “interno”, comienza más posteriormente que
aquél y su máxima extensión transversal suele produ­
cirse en la parte anterior, media o en ambas. Su orna­
mentación consiste en una serie de nódulos dispuestos
longitudinalmente a la plataforma que conforman el
margen del parapeto. Estos nódulos pueden ser de dis­
tinto tamaño, aunque también pueden fusionarse for­
mando crestas transversales a la carena y al parapeto.
Ambos parapetos alcanzan, junto con la carena, el ex­
tremo “posterior” de la plataforma.
En el extremo “posterior” de la plataforma, los nó­
dulos del parapeto “interno”, del “externo” y los de la
carena pueden fusionarse, originado unas crestas que
atraviesan transversalmente a la parte “posterior” de la
plataforma. Este extremo y el borde “posterobasal” son
agudos y están curvados hacia la parte “interna.”
Si tenemos en cuenta, los parapetos y las expansio­
nes “laterales” de la cavidad basal, la plataforma “ex­
terna” presenta un mayor desarrollo que la interna.
En vista “aboral” se observa la cavidad basal, la cual
es subcuadrangular, y cuya expansión “lateral externa”
está más desarrollada que la “interna”. Su aspecto es se­
micircular a subcuadrangular. En cambio, la expansión
lateral “interna” es más alargada y estrecha. Ambas ex­
pansiones se indentan marcadamente hacia el interior
de la cavidad al alcanzar el extremo “posterior”.
La cavidad basal presenta un surco en su parte cen­
tral que se extiende hacia la lámina libre. En la parte
“externa” de la cavidad pueden observarse unas líneas
paralelas semicirculares correspondientes a las distintas
láminas de crecimiento.
En vista “lateral” la lámina libre es alta en la parte
anterior, siendo su altura cada vez menor hacia su unión
con la plataforma. El parapeto “interno” tiene una altura
similar a la de la carena, mientras que ambos son más
altos que el parapeto “externo”. La altura de los parape­
tos y de la carena disminuye “posteriormente”.
Discusión
En general, esta subespecie presenta ejemplares con
bastantes variaciones sobre el mismo patrón morfoló­
gico, como puede observarse en los distintos ejemplares
ilustrados en este trabajo, además de las diferencias
morfológicas que se registran durante su ontogenia.
Gnathodus girtyi intermedius GLOBENSKY,
1967
(Elemento P1)
Lámina 5, Figuras 13, 14
1957 Gnathodus girtyi HASS; BISCHOFF, pp. 24, 25, Lám. 4,
figs. 18­20.
1961 Gnathodus girtyi HASS; HIGGINS, Lám. 10, fig. 4. 
*v1967 Gnathodus girtyi intermedius n. subsp. GLOBENSKY,
p. 440, Lám. 58, figs. 11, 15­20.
1968 Gnathodus girtyi intermedius GLOBENSKY; HIGGINS &
BOUCKAERT; p. 32, Lám. 3, fig. 11.
p.1969 Gnathodus girtyi girtyi HASS; RHODES, AUSTIN &
DRUCE, pp. 98, 99, Lám. 17, figs. 11, 12 [sólo].
1975 Gnathodus girtyi intermedius GLOBENSKY; HIGGINS,
pp. 31, 32, Lám. 9, figs. 1­5, 8, 9.
?1985 Gnathodus? sp. REXROAD & MERRILL, Lám. 4, fig. 13.
1985 Gnathodus girtyi HASS; WEYANT & MASSA, p. 90,
Lám. II, fig. 14.
1985 Gnathodus sp. cf. G. girtyi subspp. GRAYSON, DAVID­
SON, WESTERGAARD, ATCHLEY, HIGHTOWER, MONAGHAN
& POLLARD, pp. 166, 167, Lám. 2, figs. 12, 18.
?1987 Gnathodus girtyi HASS; DEAN, pp. 50­53, Lám. 5, fig. 6.
?1985 Gnathodus girtyi cf. intermedius GLOBENSKY; BELKA,
Lám. 7, fig. 10.
1987 Gnathodus girtyi HASS; ARMSTRONG & PURNELL, Lám.
2, fig. 12.
non1993 Gnathodus girtyi intermedius GLOBENSKY; PERRET,
p. 335, Lám. C V, figs. 27, 29, 31, 33, 38, (=Gnathodus
girtyi pyrenaeus NEMYROVSKA & PERRET).
1996 Gnathodus girtyi intermedius GLOBENSKY; SKOMPSKI,
Lám. 1, figs. 11, 12; Lám. 2, fig. 12.
?2003 Gnathodus girtyi intermedius GLOBENSKY; WANG & QI,
Lám. 1, fig. 15.
2009 Gnathodus intermedius GLOBENSKY; GIBSHMAN, KA­
BANOV, ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám. 8, figs. 9­
11.
non2009 Gnathodus intermedius GLOBENSKY; KABANOV,
GIBSHMAN, BARSKOV, ALEKSEEV & GOREVA, Lám. 2, fig.
13.
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado formado
por una lámina libre y una plataforma subrectangular.
La lámina libre se encuentra comprimida “lateral­
mente” y está formada por hasta 12 dentículos en for­
mas adultas. En vista “lateral” los dentículos son
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subtriangulares, están fusionados excepto en sus ápi­
ces pero se encuentran individualizados. En vista
“oral”, su sección transversal es subovalada. La con­
tinuación de la lámina libre en la plataforma es la ca­
rena, que está formada por nódulos bien definidos.
La plataforma está formada por dos parapetos. El
parapeto “interno” comienza más hacia la parte “an­
terior” de la plataforma que el externo” y ambos pa­
rapetos, no sólo alcanzan el extremo “posterior” del
elemento sino que se juntan y rodean a la carena. El
parapeto “interno” presenta una ornamentación de
crestas y surcos en su parte “anterior” y media, y de
nódulos hacia su parte “posterior”, mientras que el “ex­
terno” está formado fundamentalmente por nódulos.
En vista “aboral” la cavidad basal es amplia y se en­
cuentra expandida “lateralmente”, especialmente en la
parte “anterior” de la plataforma “interna” y en la parte
“anterior” y media de la plataforma “externa”. Presenta
un surco que se extiende por su parte central y por el
margen “basal” de la lámina libre.
Discusión
Elemento con morfología muy similar a Gn. g.
girtyi pero que se diferencia en que, en vista “oral”, la
plataforma es más subrectangular que triangular, ya
que los parapetos en lugar de simplemente alcanzar el
extremo “posterior” de la plataforma, rodean a la ca­
rena, adquiriendo ese extremo una morfología más re­
dondeada que aguda. De esta forma, la carena no
alcanza el extremo “posterior” de la plataforma ya que
queda incluida en ésta.
Gnathodus girtyi meischneri? AUSTIN &
HUSRI, 1974
(Elemento P1)
Lámina 5, Figura 15
?*1974 Gnathodus girtyi meischneri sp. n. AUSTIN & HUSRI,
pp. 53, 54, Lám. 1, figs. 1­3, 6; Lám. 9, fig. 3.
?1982 Gnathodus girtyi meischneri. AUSTIN & HUSRI; BELKA,
Lám. 1, fig. 1.
?p.1985 Gnathodus girtyi girtyi HASS; VARKER & SEVASTOP­
ULO, Lám. 5.6, fig. 2. [sólo].
?p.1987 Gnathodus girtyi HASS; Dean, pp. 50­53, Lám. 5, fig.
4 [sólo].
?1993 Gnathodus girtyi meischneri AUSTIN & HUSRI; PERRET,
Lám. CV, fig. 35 [sólo].
?1996 Gnathodus girtyi meischneri AUSTIN & HUSRI; SKOMP­
SKI, pp. 199, 200, Lám. 1, figs. 4­7; Lám. 2, figs. 1, 2.
?p.1999 Gnathodus girtyi meischneri AUSTIN & HUSRI; MEIS­
CHNER & NEMYROVSKA, Lám. 3, figs. 5, 7, 8 [non figs. 5,
7, 8=Gnathodus girtyi girtyi HASS].
?2005 Gnathodus girtyi meischneri AUSTIN & HUSRI; NEMY­
ROVSKA, pp. 37, 38, Lám. 7, figs. 5, 14.
?p.2014 Gnathodus girtyi meischneri AUSTIN & HUSRI;
NEQQAZI, RAJI & BENFRIKA, Figs. 5.13, 5.17, 5.19 [non
Fig. 5.7=Gnathodus girtyi girtyi HASS].
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado con una lá­
mina libre, fracturada en nuestro caso, y una plataforma
estrecha y subtriangular.
En vista “oral” la plataforma presenta un parapeto
“interno” y otro “externo” que se desarrollan en la parte
“anterior” y central de la plataforma sin alcanzar el ex­
tremo “posterior” del elemento. Son parapetos poco des­
arrollados, especialmente el “externo”, el cual no
presenta ornamentación. En el parapeto “interno” se
desarrollan unas crestas y surcos transversales a éste,
pero poco marcados. La carena, en posición central, se
extiende hasta el extremo “posterior” de la plataforma
y está formada por nódulos discretos de sección trans­
versal subredondeada a subovalada.
En vista “aboral”, la cavidad basal es amplia, con
su expansión “lateral externa” más desarrollada que la
“interna”. Un surco central atraviesa la cavidad basal
longitudinalmente.
Discusión
Los dos ejemplares recuperados de ID2/8­3 se adscri­
ben con dudas a esta subespecie de Gnathodus girtyi de­
bido a que son formas juveniles y a que no hemos
obtenido formas adultas. Como hemos visto con Gnatho­
dus girtyi y Gnathodus bilineatus, en los ejemplares ex­
perimentan cambios en su morfología durante su
evolución ontogenética, por lo que es conveniente poseer
el rango más completo posible de tallas, de formas juve­
niles a adultas, parar realizar una determinación especí­
fica certera. Sus caracteres morfológicos generales (i.e.
presencia de dos parapetos, plataforma subtriangular y
cavidad basal) nos permiten asignarlos a la especie Gna­
thodus girtyi. Al poseer los distintos estadios ontogenéti­
cos de Gnathodus girtyi girtyi representados en nuestras
colecciones, nos permitiría diferenciarlos de las formas
juveniles de esta subespecie, y por el escaso desarrollo de
sus parapetos y su localización dentro de la plataforma
(en su zona central), podríamos compararlos con ejem­
plares de Gnathodus girtyi meischneri. Al poseer exclu­
sivamente formas juveniles y no conocer la evolución de
sus parapetos no consideramos conveniente asignarlos a
Gn. g. meischneri de forma concluyente.
Gnathodus girtyi rhodesi HIGGINS, 1975
(Elemento P1)
Lámina 5, Figura 16
p.1957 Gnathodus girtyi HASS; BISCHOFF, p. 24, Lám. 4, fig.
21 [sólo].
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Material Gnathodus girtyi meischneri?
Capa Sinestrales Dextrales
ID2/8­3 1 1
1960 Gnathodus clavatus CLARKE, pp. 23, 24, Lám. IV, figs.
7, 8. 
1968 Gnathodus girtyi subsp. nov. HIGGINS & BOUCKAERT; p.
32, Lám. 5, fig. 12.
1969 Gnathodus girtyi simplex DUNN; RHODES, AUSTIN &
DRUCE, pp. 100, 101, Lám. 16, figs. 1a­4b.
1971 Gnathodus girtyi HASS; COLLINSON, REXROAD & THOMP­
SON, fig. 4.
1973 Gnathodus girtyi HASS; AUSTIN & ALDRIDGE, Lám. 2,
figs. 2, 13.
*1975 Gnathodus girtyi rhodesi HIGGINS, pp. 32, 33, Lám. 10,
figs. 3, 4.
p.1980 Gnathodus girtyi rhodesi HIGGINS; METCALFE, p. 304,
Lám. 38, fig. 2 [sólo].
1983b Gnathodus girtyi rhodesi HIGGINS; METCALFE, Lám. 1,
figs. 7­10.
1985 Gnathodus girtyi rhodesi HIGGINS; HIGGINS, p. 220, Lám.
6.2, fig. 1.
1987 Gnathodus girtyi HASS; DEAN, pp. 50­53, Lám. 5, figs.
3, 9.
1991 Gnathodus rhodesi HIGGINS; MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, pp.
184, 185, Lám. 25, fig. 11.
1996 Gnathodus girtyi rhodesi HIGGINS; SKOMPSKI, p. 200,
Lám. 2, figs. 7, 8.
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado constituido
por una lámina libre, fragmentada en nuestro caso, y una
plataforma subtriangular, formada por parapetos. El pa­
rapeto “interno” presenta su máximo desarrollo en su
parte “anterior” y no alcanza el extremo “posterior” del
elemento. Está formado por una serie de crestas y surcos
transversales a la plataforma que se convierten en nó­
dulos hacia su parte “posterior”. El parapeto “externo”
comienza más hacia la parte “posterior” de la plataforma
que el “interno” y alcanzaría el extremo “posterior” de
la plataforma, aunque al estar fracturado en nuestro
ejemplar no puede determinarse con certeza. La carena
está constituida por una serie de nódulos y se localiza
en una posición central en la plataforma.
En vista “aboral”, la cavidad basal es subtriangular,
amplia y con un surco que la atraviesa longitudinalmente.
Discusión
Elemento pectiniforme similar a Gnathodus girtyi
girtyi, aunque con una morfología menos robusta. Se di­
ferencia fundamentalmente en que el parapeto “interno”
no alcanza el extremo “posterior” de la plataforma,
mientras que el parapeto “externo” sí lo hace. Ambos
parapetos están menos desarrollados que en G. g. girtyi.
En el ejemplar ilustrado se observa que el desarrollo y
morfología de los parapetos son distintos de los de G.
g. girtyi, especialmente en el caso del parapeto “interno”
que no alcanza el extremo “posterior” del elemento,
pero como su parapeto “externo” se encuentra ligera­
mente fracturado no se puede determinar con certeza
que alcance el extremo “posterior” del elemento.
Gnathodus girtyi soniae RHODES, AUSTIN &
DRUCE, 1969
(Elemento P1)
Lámina 5, Figuras 17­22
*1969 Gnathodus girtyi soniae subsp. nov. RHODES, AUSTIN
& DRUCE, pp. 101, 102, Lám. 17, figs. 5a­8d.
1975 Gnathodus girtyi soniae RHODES, AUSTIN & DRUCE; HIG­
GINS, p. 33, Lám. 9, fig. 10.
p.1981 Gnathodus girtyi HASS; METCALFE, pp. 23, 25, Lám.
4, figs. 6a­d [sólo]
1991 Gnathodus soniae RHODES, AUSTIN & DRUCE; MENÉN­
DEZ­ÁLVAREZ, pp. 187, 188, Lám. 25, fig. 12; Lám. 26,
figs. 1­2.
1993 Gnathodus girtyi soniae RHODES, AUSTIN & DRUCE; PER­
RET, p. 335­337, Lám. C V, fig. 30.
?2009 Gnathodus soniae RHODES, AUSTIN & DRUCE; GIBSH­
MAN, KABANOV, ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám.
9, figs. 9, 10.
2009 Gnathodus girtyi soniae RHODES, AUSTIN & DRUCE;
NIKOLAEVA, KULAGINA, PAZUKHIN, KOCHETOVA & KONO­
VALOVA, Lám. 3, fig. 14.
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado que presenta
una lámina libre en posición “anterior” y una plataforma
subtriangular en posición “posterior”. En vista “lateral”,
la lámina libre está formada por hasta 12 dentículos en for­
mas adultas, de sección transversal subovalada. Los den­
tículos son subtriangulares y, aunque están fusionados
(menos en sus ápices) se encuentran individualizados. En
vista “oral” la continuación de la lámina libre en la plata­
forma es la carena y está formada por una serie de nódulos
que en su parte “anterior” pueden encontrarse fusionados
formando una cresta, mientras que hacia la parte “poste­
rior” se reconocen como nódulos discretos. Estos últimos
nódulos pueden fusionarse “lateralmente”·con algunos de
los nódulos de los parapetos de la plataforma.
La plataforma está formada por dos parapetos, el
“interno” comenzando más hacia la parte “anterior” de
la plataforma que el “externo”. El parapeto “interno”
presenta crestas y surcos transversales a la plataforma
en su parte “anterior” y nódulos discretos hacia su parte
“posterior”. El parapeto “externo” está formado por una
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Material Gnathodus girtyi rhodesi
Capa Dextrales
Pc2359 1
serie de nódulos discretos. Sobre la parte “anterior” de
la plataforma “externa” se localizan, fuera del parapeto
“externo”, uno o más nódulos discretos y bien desarro­
llados, que en ocasiones pueden fusionarse formando
crestas semicirculares como en el caso de los ejemplares
ilustrados en la Lámina 5, Figuras 18 y 20.
La cavidad basal, en vista “aboral”, es amplia,
siendo su expansión “lateral externa” mayor que la “in­
terna”. Presenta un surco que la atraviesa longitudinal­
mente por su parte central y que se extiende por el
margen “basal” de la lámina libre.
Discusión
Esta subespecie de Gnathodus girtyi se caracteriza
fundamentalmente por la presencia de uno o varios nó­
dulos en la parte “anterior” de la plataforma “externa”
fuera del parapeto “externo” y porque ambos parapetos
llegan hasta el extremo “posterior” de la plataforma.
Puede presentar rasgos morfológicos tanto de Gn. g.
girtyi como de Gn. g. intermedius. La plataforma puede
ser triangular, alcanzando ambos parapetos el extremo
“posterior” del elemento y en ocasiones fusionándose
los nódulos de la carena con los de los parapetos for­
mando crestas y surcos como en Gn. g. girtyi (Lám. 5,
Figs. 17, 18, 20­22), o ser más o menos rectangular
con los parapetos rodeando la carena como en Gn. g.
intermedius (Lám. 5, Fig. 19) pero más próximos a la




Se adscriben a este grupo aquellos ejemplares que
por su morfología general se asemejan a G. girtyi, pero
que por su estado de preservación no permiten observar
o distinguir los caracteres necesarios para incluirlos en
alguna de las subespecies de G. girtyi.
Elemento P2 de Gnathodus girtyi sensu
GRAYSON et al. (1990)
Lámina 6, Figura 10
1932 Bryantodus delicatulus STAUFFER & PLUMMER, pp. 29,
Lám. 2, fig. 27.
p.?1969 Ozarkodina delicatula (STAUFFER & PLUMMER);
RHODES, AUSTIN & DRUCE, pp. 171, 172, Lám. 27, fig. 15
[sólo].
1975 Ozarkodina delicatula (STAUFFER & PLUMMER); HIGGINS,
p. 69, Lám. 5, fig. 11.
p.1981 Ozarkodina delicatula (STAUFFER & PLUMMER); MET­
CALFE, Lám. 19, fig. 4 [sólo].
1990 “Neognathodus” spp. GRAYSON, MERRILL & LAMBERT,
p. 379, Lám. 3, figs. 10, 11, 18, 22, 41; Lám. 4, figs. 16,
18­30.
p.2008 Éléments Pb KULLMANN, PERRET MIROUSE & DEL­
VOLVÉ, fig. 9.9 [sólo]; Lám. 10.7 [sólo].
Denominación morfotaxonómica: Ozarkodina de­
licatula s.f. (STAUFFER & PLUMMER, 1932).
Descripción
Elemento ramiforme angulado con procesos “ante­
rior” y “posterior” aproximadamente en el mismo plano
vertical, separados por un ángulo de unos 120o.
Ambos procesos tienen una base bien desarrollada
y se encuentran comprimidos “lateralmente” en vista
“oral”. El extremo distal del proceso “anterior” es recto
a redondeado, mientras que el extremo distal del pro­
ceso “posterior” es redondeado. Ambos se curvan hacia
la parte “interna” ligeramente y parte “posterior” del
proceso “posterior” se curva de forma marcada en sen­
tido “aboral”. El proceso “anterior” posee de 7 a 9 den­
tículos en las formas juveniles y adultas respectivamente,
y su morfología es triangular y discreta en las primeras
y triangulares y fusionados, excepto en sus ápices, en las
segundas. Se inclinan “posteriormente”, en especial los
previos a la cúspide (los “posteriores” del proceso “an­
terior”). Los dentículos del proceso “posterior” varían
de 10 a 13 en los ejemplares estudiados siendo su mor­
fología también variable, pudiendo ser triangulares a
alargados, discretos en juveniles y parcialmente fusio­
nados en formas adultas. Al igual que los del proceso
“anterior”, se encuentran comprimidos “lateralmente”
y se inclinan “posteriormente”. Los dentículos disminu­
yen de tamaño hacia el extremo “posterior” del ele­
mento, donde se encuentran fusionados y alcanzan el
extremo distal del elemento.
La cúspide es triangular y hasta dos veces mayor que
los dentículos, aunque en algunos ejemplares la diferen­
cia de tamaño no es tan marcada. Está comprimida “la­
teralmente”, fusionada en su base con los dentículos del
proceso “anterior” y primero del “posterior” y se inclina
“posteriormente” de forma notoria. Su ápice es discreto
y triangular.
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La cavidad basal se encuentra debajo de la cúspide
siendo observable tanto en vista “lateral“ como en vista
“aboral”. Es subtriangular y amplia, estrechándose hacia
los laterales y extendiéndose en forma de surco por el
margen “aboral” de ambos procesos.
Discusión
Este tipo de elemento P2 se encuentra ampliamente
ilustrado en el trabajo de GRAYSON et al. (1990) como
elemento P2 del aparato conodontal del género Neogna­
thodus. En ese mismo trabajo, los autores establecen las
relaciones filogenéticas entre las formas misisípicas y
sus descendientes pensilvánicas. Neognathodus habría
derivado de G. girtyi y en concreto de G. girtyi simplex
DUNN. Además, el elemento P2 de G. bilineatus y sus
descendientes pensilvánicos, Declinognathodus, Idiog­
nathoides e Idiognathodus, que presentan un mayor ar­
queamiento del elemento P2 pero con el patrón
morfológico del elemento P2 de G. bilineatus, se dife­
rencia en varios aspectos según las ilustraciones de los
autores del de Neognathodus. El elemento P2 de Decli­
nognathodus, Idiognathoides e Idiognathodus, es menos
arqueado que el de Neognathodus, especialmente en el
extremo “posterior” del proceso “posterior” que en el
elemento P2 de Neognathodus, el cual presenta una mar­
cada curvatura hacia la parte “aboral”, por lo que este
extremo tiene una forma muy redondeada. Además, los
procesos del elemento P2 de Neognathodus no son tan
largos como los del P2 de G. bilineatus, además de pre­
sentar un número menor de dentículos en el proceso
“anterior”. Respecto a los dentículos, en el proceso
“posterior” del elemento P2 de Neognathodus, éstos ta­
pizan el margen “posterior” del extremo “posterior”
mientras que en el P2 de G. bilineatus, Declinognatho­
dus y demás, se mantienen en la parte “oral” del pro­
ceso. Otro aspecto a señalar es la cavidad basal de
ambos elementos, que en ambos es triangular y de sec­
ción ovalada pero en Neognathodus es mucho más am­
plia y globosa que la de G. bilineatus.
Basándonos en: (i) las diferencias entre los elemen­
tos P2 de Neognathodus y G. bilineatus, Declinogna­
thodus, Idiognathoides e Idiognathodus; (ii) las
relaciones filogenéticas establecidas por GRAYSON et al.
(1990) entre G. girtyi simplex y Neognathodus; y (iii) a
la menor velocidad de evolución del elemento P2 y del
resto de elementos del aparato conodontal respecto del
P1 [que como señalan MERRILL et al (1990) permiten el
reconocimiento de relaciones filogenéticas genéricas y
supragenéricas, así aplicadas por GRAYSON et al.
(1990)], consideramos que G. girtyi simplex y Neogna­
thodus habrían compartido el mismo elemento P2, tal
vez con ligeras modificaciones en Neognathodus. Por
lo tanto, aquellos elementos P2 de Ozarkodina delica­
tula s.f. con la morfología descrita anteriormente los
asignamos a la especie G. girtyi.
“Gnathodus” homopunctatus ZIEGLER, 1960
(Elemento P1)
Lámina 5, Figuras 23­26
1957 Gnathodus commutatus punctatus BISCHOFF, p. 24, Lám.
4 figs. 7­11, 14.
*1960 Gnathodus commutatus homopunctatus (nom. nov. para
Gnathodus commutatus punctatus BISCHOFF, 1957),
ZIEGLER, p. 39, Lám. 4, fig. 3.
1961 Gnathodus commutatus homopunctatus ZIEGLER; HIG­
GINS, Lám. x, fig. 9, text­fig. 1c.
1962 Gnathodus commutatus homopunctatus ZIEGLER; HIG­
GINS, Lám. 2, fig. 21.
1969 Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; RHODES, AUSTIN &
DRUCE, p. 103, Lám. 19, figs. 5a­8d.
1970 Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; MARKS &
WENSINK, pp. 259, 260, Lám. 3, figs. 2a, b.
1973 Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; AUSTIN &
ALDRIDGE, Lám. 1, fig. 2, Lám. 2, fig. 8.
1974 Gnathodus commutatus homopunctatus ZIEGLER;
MATTHEWS & THOMAS, Lám. 51, fig. 6.
1975 Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; HIGGINS, pp. 33, 34,
Lám. 7, figs. 1­6; Lám. 10. Fig. 7.
1981 Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; METCALFE, p. 27,
Lám. 5, figs. 1­5.
1983a Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; METCALFE, Lám.
2, fig. 4.
1985 Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; VARKER & SEV­
ASTOPULO, p. 200, Lám. 5.5, figs. 14, 15, 19, 21, 22.
1985 Paragnathodus homopunctatus (ZIEGLER); WEYANT,
Lám. 5, figs. 8, 9.
1985 Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; BELKA, Lám. 5,
figs. 6­14.
1985 Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; HUSRI & AUSTIN,
Lám. 1, fig. 11.
1986 Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; BELKA &
GROESSENS, Lám. 7, figs. 11­15.
1991 Gnathodus s.l. homopunctatus ZIEGLER; STONE, pp. 28,
29, Lám. 3, figs. 1­4.
1991 Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; MENÉNDEZ­ÁL­
VAREZ, pp. 177­179, Lám. 24, figs. 8, 10, 11.
1993 Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; DAVIES, AUSTIN &
MOORE, Lám. 2, figs. 3a­c.
1993 Pseudognathodus homopunctatus (ZIEGLER); PERRET, p.
349, 351, Lám. C V, figs. 21­26.
1996 Pseudognathodus homopunctatus (ZIEGLER); SKOMPSKI,
Lám. 1, fig. 10; Lám. 2, fig. 3.
1996 Pseudognathodus homopunctatus (ZIEGLER); RODRÍGUEZ
CAÑERO & GUERRA­MERCHÁN, p. 255, Lám. II, figs. 1­4.
1998 “Gnathodus“ homopunctatus ZIEGLER; BELKA & LEH­
MANN, Lám. 2, figs. 7­8 (elementos “Pa”).
1999 Pseudognathodus homopunctatus ZIEGLER; MEISCHNER
& NEMYROVSKA, Lám. 4, figs. 5, 7, 11, 23.
1999 Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; SOMERVILLE, Lám.
1, figs. 16­19.
1999 Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; SOMERVILLE &
SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 11.
1999 Gnathodus homopunctatus ZIEGLER; BOŠIČ, Lám. 3, fig. 1.
2005 Pseudognathodus homopunctatus ZIEGLER; QI & WANG,
Lám. 1, fig. 1.
2005 Pseudognathodus homopunctatus (ZIEGLER); BLANCO­
FERRERA, GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ, p. 25, fig. 6.31.
2005 Pseudognathodus homopunctatus (ZIEGLER); NEMY­
ROVSKA, pp. 45, 46, Lám. 7, figs. 2, 3.
2006 Pseudognathodus homopunctatus (ZIEGLER); NEMY­
ROVSKA, PERRET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 4, figs. 1­5, 7.
2009 Pseudognathodus homopunctatus (ZIEGLER); NIKO­
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LAEVA, KULAGINA, PAZUKHIN, KOCHETOVA & KONOVAL­
OVA, Lám. 3, fig. 10.
2012 Lochriea homopunctatus (ZIEGLER); ATAKUL­ÖZDEMIR,
PURNELL & RILEY; p. 1288, 1289, figs. 2A­F.
2014 Pseudognathodus homopunctatus (ZIEGLER); NEQQAZI,
RAJI & BENFRIKA, Fig. 5.9.
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado que se carac­
teriza por una plataforma más o menos simétrica y una lá­
mina libre. La lámina libre, en vista “oral”, se encuentra
comprimida “lateralmente” y presenta hasta 10 dentículos
triangulares, también comprimidos de forma “lateral”, que
están fusionados en gran parte de su longitud excepto en
los ápices. La lámina libre se continúa en la plataforma en
forma de carena simple constituida por nódulos discretos.
Aunque la carena ocupa una posición central en la plata­
forma, puede estar ligeramente curvada hacia la parte “ex­
terna” lo que permite distinguir, aunque con dificultad,
una plataforma “interna”, del lado cóncavo, y una plata­
forma “externa”, del lado convexo.
La plataforma es más o menos simétrica, con mor­
fología ovalada y presenta una ornamentación sencilla
de nódulos dispuestos longitudinalmente a la carena y
a los márgenes de la plataforma. En ambas plataformas
los nódulos pueden fusionarse formando unas pequeñas
crestas longitudinales. El margen “externo” de la plata­
forma, en general, o de la plataforma “externa” en par­
ticular, es convexo en toda su longitud de forma que la
plataforma “externa” presenta una morfología semicir­
cular a subovalada. El margen “interno” de la plata­
forma “interna” es convexo en gran parte de su
desarrollo, excepto en la parte del extremo “posterior”
del elemento donde se vuelve ligeramente cóncavo, cur­
vándose ligeramente hacia la carena.
La cavidad basal en vista “aboral” es subovalada con
un surco central que se extiende por el margen basal de
la lámina libre.
Discusión
Las características morfológicas de los ejemplares
obtenidos son las que definen esta especie. Como se ha
mencionado anteriormente, la adscripción genérica a
Gnathodus se mantienen provisionalmente hasta que se
pueda confirmar la propuesta de ATAKUL­ÖZDEMIR et al.
(2012) de asignarlo al género Lochriea.
Gnathodus praebilineatus BELKA 1985 tran­
sicional a Gnathodus bilineatus (ROUNDY,
1926)
(Elemento P1)
Lamina 5, Figura 6
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado formado
por una lámina libre fragmentada y una plataforma sub­
cuadrangular. La lámina libre se encuentra comprimida
“lateralmente” y presenta en su parte “oral” una serie de
dentículos, también comprimidos en sentido “lateral”,
fusionados en gran medida excepto en sus ápices, los
cuales son de tipo triangular y de sección ovalada.
En vista “oral” la plataforma está formada por una
plataforma externa subcuadrangular, cuyo margen “an­
terior” es recto y se une con un ángulo de aproximada­
mente 90o con la lámina libre; tiene como ornamentación
nódulos discretos dispuestos aleatoriamente y una serie
de nódulos alineados en su margen “externo” formando
una cresta. La plataforma “interna” es subrectangular, y
la anchura máxima se encuentra en su parte “anterior”
y disminuye “posteriormente”. El margen “anterior” del
parapeto “interno” se encuentra en un ángulo recto con
la lámina libre y en él se observa un surco de morfología
triangular, más amplio “anteriormente” y que se extiende
entre la carena y el parapeto en forma de surco adcarenal
estrecho y somero. El parapeto “interno” se extiende
hasta el extremo “posterior” del elemento, casi hasta el
mismo punto que la carena. Su margen es ligeramente
sinuoso a recto. El parapeto está atravesado por una serie
de crestas y surcos transversales poco desarrollados.
La carena es la continuación de la lámina libre en la
plataforma, ocupa una posición central, y está formada
por una serie de nódulos discretos. Algunos se encuen­
tran ligeramente fusionados en su parte “anterior”.
En vista “aboral” la cavidad basal es amplia, sub­
cuadrangular y con un surco que la atraviesa longitudi­
nalmente por su parte central y que se extiende por el
margen “basal” de la lámina libre.
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ID2/8­2 9 12 2
Pc2356 1 4 2
ID2/8­3 12 11 4
Pc2358 2
Discusión
En el ejemplar TZ2/4­2/336, la morfología de la pla­
taforma es como la de Gnathodus bilineatus bilineatus,
especialmente en lo referente a la plataforma “externa”
de tipo subcuadrangular. No obstante se diferencia de esta
subespecie en que el parapeto “interno” no es tan sinuoso
como en Gn. b. bilineatus, es más simple, la ornamenta­
ción de la plataforma “externa” es muy sencilla, apenas
algún nódulo discreto y una serie de nódulos formando
una cresta poco marcada en el margen “externo” de la
plataforma “externa”, y carece de la fila de nódulos en la
parte “posterior” del elemento entre la carena y la plata­
forma “externa”, que debería estar presente en el estadio
ontogénetico del ejemplar, ya que es una forma adulta.
Se asemeja a Gnathodus praebilineatus en la falta de
la fila de nódulos en la parte “posterior­externa” de la pla­
taforma, en un parapeto “interno” no sinuoso, con una or­
namentación en crestas y surcos menos marcada que en
Gn. bilineatus y en la sencilla y escasa ornamentación de
la plataforma “externa”, pero se diferencia de esta especie
en el diseño subcuadrangular de la plataforma “externa”
y en la morfología general de la plataforma que son como
las de Gn. b. bilineatus. Al presentar caracteres morfoló­
gicos de una y otra especie se considera a este ejemplar
una forma transicional entre ambas.
El ejemplar TZ2/4­2/336 es muy similar a los ilus­
trados en VON BITTER & PLINT­GEBERL (1982; Lám. 6,
figs.6, 8, 9, 11) bajo el nombre Gnathodus bilineatus
(ROUNDY), material que fue revisado por la autora del
presente trabajo (colección del Dr. PETER VON BITTER).
Estos ejemplares son formas juveniles con parapetos
“internos” no igual de sinuosos ni con una ornamenta­
ción igual de desarrollada como en Gnathodus bilineatus
bilineatus pero más cortos que en Gnathodus praebili­
neatus. La ornamentación de la plataforma “externa” no
es visible en los elementos porque se encuentran mal pre­
servados pero en el caso del ejemplar de la Figura 9, Lá­
mina 9 se observaron una serie de nódulos incipientes
cercanos a la parte “posterior“ de la plataforma “ex­
terna”, pero no pudo confirmarse que conformasen una
fila de nódulos como en el caso de Gn. bilineatus biline­
atus. La morfología de la plataforma “externa” es de tipo
subcuadrangular, más parecida a la de Gn. bilineatus bi­
lineatus que a la de Gn. praebilineatus.
Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON &
FELLOWS, 1970
(Elemento P1)
Lámina 6, Figura 1
p.1969 Gnathodus antetexanus REXROAD & SCOTT; RHODES,
AUSTIN & DRUCE, pp. 93, 94, Lám. 18, fig. 13 [sólo].
p.1970 Gnathodus semiglaber BISCHOFF; MARKS &
WENSINK, p. 264, Lám. 3, figs. 19 [sólo].
p.1970 Gnathodus typicus COOPER; MARKS & WENSINK, p.
264, Lám. 4, figs. 1, 2, 5 [sólo].
*1970 Gnathodus texanus pseudosemiglaber n. subsp. THOMP­
SON & FELLOWS, p. 88, Lám. 2, figs. 6, 8, 9, 11­13.
1971 Gnathodus texanus pseudosemiglaber THOMPSON &
FELLOWS; COLLINSON, REXROAD & THOMPSON, fig. 4.
1974 Gnathodus texanus texanus (ROUNDY); MATTHEWS &
THOMAS, Lám. 50, fig. 24.
1974 Gnathodus texanus pseudosemiglaber THOMPSON & FEL­
LOWS; MATTHEWS & THOMAS, Lám. 51, figs. 22, 25, 26.
1981 Gnathodus texanus pseudosemiglaber THOMPSON &
FELLOWS; METCALFE, p. 29, Lám. 6, figs. 1­3.
?1981 Gnathodus girtyi HASS; METCALFE, Lám. 6, figs. 1­3.
1981 Gnathodus antetexanus REXROAD & SCOTT; METCALFE,
Lám. 3, figs. 1a­d.
1982 Gnathodus girtyi girtyi HASS; HIGGINS & WAGNER­
GENTIS, Lám. 34, fig. 9.
1982 Gnathodus semiglaber BISCHOFF; HIGGINS & WAGNER­
GENTIS, Lám. 34, fig. 6.
1982 Gnathodus texanus pseudosemiglaber THOMPSON &
FELLOWS; HIGGINS & WAGNER­GENTIS, Lám. 34, fig. 11.
1983a Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
METCALFE, Lám. 2, fig. 3.
1985 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
VARKER & SEVASTOPULO, p. 196, Lám. 5.3, figs. 15, 18.
1985 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
WEYANT, Lám. 5, figs. 12, 13.
1985 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
BELKA, Lám. 6, figs. 5­13.
1985 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
HUSRI & AUSTIN, Lám. 1, figs. 1, 13, 15, 16.
1986 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
BELKA & GROESSENS, Lám. 5, figs. 10­15, Lám. 7, figs. 1­3.
1988 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
SWEET, Fig. 5.50, fig. 17.
1991 Gnathodus pseudosemiglaber (THOMPSON & FELLOWS);
MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, pp. 180­182, Lám. 25, figs. 1­7.
1993 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
PERRET, p. 325, Lám. C V, figs. 1­13.
1994 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
BELKA & KORN, Lám. 2, figs. 3, 4.
1999 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS; MEIS­
CHNER & NEMYROVSKA, Lám. 1, figs. 4, 8; Lám. 2, fig. 6.
1998 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
PERRI & SPALETTA, Lám. 1, figs. 12­14; Lám. 2, fig. 12.
1999 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS,
BOŠIČ, p. 175, Lám. 2, fig. 7.
2002a Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ, Lám. 2, fig. 22.
2002b Gnathodus pseudosemiglaber (THOMPSON & FEL­
LOWS); GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ, Lám. 4, fig. 7.
2005 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
BLANCO­FERRERA, GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ, p. 24,
figs. 6.27­6.29.
2005 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
NEMYROVSKA, Lám. 6, figs. 1, 9, 12.
2006 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
NEMYROVSKA, PERRET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 3,
figs. 2­8, 10, 14.
2007 Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS;
BONCHEVA, BAHRAMI, YAZDI & TORABY, p. 341, Lám. 2,
figs. 3, 23; Lám. 3, fig. 9.






Elemento pectiniforme carminiescafado cuya lámina
libre se encuentra ausente por fracturación y plataforma
triangular. En vista “oral” la plataforma es más ancha
en su parte “anterior”, estrechándose “posteriormente”.
Presenta dos parapetos, uno “interno” que se extiende
más hacia la parte “posterior” de la plataforma que el
“externo”. Ambos parapetos no se desarrollan más allá
de la mitad de la plataforma. El parapeto “interno” pre­
senta una serie de crestas y surcos no muy desarrollados
hacia su parte “posterior”.
Destaca la presencia de una carena en forma de cresta
sencilla y estrecha en su parte “anterior” que se expande
“posteriormente” formando crestas, y que se desarrolla
más hacia la parte “posterior” que los parapetos.
En vista “aboral” la cavidad basal es de tipo trian­
gular, amplia y profunda. Presenta un surco en su parte
media que se prolonga hacia los extremos de la cavidad
basal, tanto “anterior” como “posterior”.
Discusión
El ejemplar estudiado está “decolorado” con zonas
en su parte “oral” de color blanquecino. Su textura y
color aparente son diferentes al resto de conodontos aso­
ciados a la sección de Akerchi. Por lo expuesto podría
tratarse de un elemento reelaborado, pero no se obser­




En esta categoría se incluyen todos aquellos elemen­
tos P1 de Gnathodus que debido a su estado de preser­
vación, fundamentalmente por fracturación, no se
pueden adscribir a alguna de las especies de gnatódidos
reconocidas previamente.
Familia Idiognathodontidae HARRIS &
HOLLINGSWORTH, 1933
A principios del Bashkiriense se produce un cambio
en las faunas de conodontos con respecto a las que pre­
dominaron durante gran parte del Viseense y del Serpu­
joviense. Gran parte de los géneros y especies del
Misisípico se extinguen previamente al Pensilvánico,
unos pocos superan el límite Misisípico­Pensilvánico
para extinguirse seguidamente y nuevos géneros y es­
pecies evolucionan de las formas misisípicas para ca­
racterizar el Pensilvánico. Esta familia es una de las más
importantes del Pensilvánico, ya que en la base del Bas­
hkiriense se originan gran parte de los géneros que lo
caracterizan: Declinognathodus DUNN, Idiognathoides
HARRIS & HOLLINGSWORTH, Neognathodus DUNN (estos
tres primeros inmediatamente después del límite del Mi­
sisípico­Pensilvánico), Idiognathodus GUNNELL y Strep­
tognathodus STAUFFER & PLUMMER (estos último a
partir del Bashkiriense medio) y con ellos se ha estable­
cido gran parte de la biozonación del Pensilvánico.
Tradicionalmente, para diversos autores Gnathodus
girtyi simplex DUNN sería el ancestro de todos los taxo­
nes del Pensilvánico. Según DUNN (1970a), G. g. simplex
sería el ancestro directo de Declinognathodus y Neog­
nathodus, y evolucionaría hasta originar a Idiognathoi­
des vía Gnathodus defectus DUNN (GRAYSON et al., 1990)
(Fig. 6.15A). Gnathodus girtyi simplex también sería el
ancestro de Declinognathodus según señalan STRAKA &
LANE (1970), LANE & STRAKA (1974) y LANE & MAN­
GER (1985) (Fig. 6.15B), el cual posteriormente habría
dado lugar a Idiognathoides y Neognathodus.
GRAYSON et al. (1990) revisaron las relaciones filo­
genéticas de los taxones misisípicos Gnathodus bilineatus
y G. girtyi, y de los taxones pensilvánicos Declinogna­
thodus, Idiognathoides, Idiognathodus y Neognathodus
a partir de sus aparatos multielementales. Como se ha me­
nionado en el apartado del género Gnathodus, los ele­
mentos que ocupaban las posiciones Pa (=P1) y  Pb (=P2,)
presentaban la mayor variación morfológica mientras que
los elementos M y S parecían mantenerse estables. Con­
cluyeron que se podían diferenciar tres tendencias prin­
cipales en la evolución de los conodontos del límite
Misisípico­Pensilvánico (Fig. 6.15C): (i) Declinognatho­
dus y probablemente Idiognathodus, descenderían de
Gnathodus bilineatus, a partir de la similitud de los ele­
mentos P2 de estos taxones, de forma que el elementos
P1 de G. bilineatus habría sufrido una reducción en el ta­
maño y pérdida de ornamentación del margen de plata­
forma “externa”, ampliándose el margen noduloso
“externo”, y su posterior separación para la formación de
una carena en posición media; (ii) Declinognathodus
sería el ancestro directo de Idiognathoides, por retención
de las morfologías de los morfotipos “noduliferus” y “sul­
catus” (para estos autores todas las especies de Idiogna­
thoides reconocidas eran morfotipos de dos únicas
especies Ids. sulcatus e Ids. sinuatus); y (iii) G. g. simplex
sería el ancestro directo exclusivamente de Neognatho­
dus, el cual habría perdido la plasticidad morfológica de
su ancestro, evidenciándose en que ambos parapetos se
desarrollan hasta el extremo “posterior” de la plataforma
incluso en elementos juveniles de Neognathodus. Res­
pecto al origen de Idiognathodus, GRAYSON et al. (1990)
no descartan la hipótesis propuesta por DUNN (1970a) de
que evolucionara a partir de Declinognathodus mediante







la retención y modificación de la morfología del morfo­
tipo “lateralis” para producir Idiognathodus primulus HIG­
GINS, pero destacan la gran similitud de los elementos P2
de G. bilineatus e Idiognathodus, lo que podría indicar una
relación evolutiva directa. GRAYSON et al. (1990), a partir
de las comparación de los elementos ramiformes de los
aparatos conodontales sugirieron que sería más correcto si­
tuar a las formas pensilvánicas pertenecientes a la Familia
Idiognathodontidae en la Familia Gnathodontidae.
Otro modelo filogenético fue el propuesto por NEMI­
ROVSKAYA & NIGMADGANOV (1994) a partir de la distribu­
ción de los elementos P1 cerca del límite
Misisípico­Pensilvánico en la sección de Aksu en Tien Shan
(Asia Central), caracterizada por una sedimentación de
aguas profundas (Fig. 6.16). Estos autores confirman me­
diante elementos P1 lo propuesto por GRAYSON et al.
(1990), de forma que también reconocen que G. bilinea­
tus sería el ancestro directo de Declinognathodus refle­
jado en la línea filogenética propuesta por ellos de G. b.
bollandensis—postbilineatus—praenoduliferus— nodu­
liferus. Además, señalan que los datos obtenidos en esta
sección (como es el reconocimiento de una de las prime­
ras formas de Idiognathoides, Id. asiaticus NIGMADGA­
NOV & NEMIROVSKAYA demuestran no sólo que
Declinognathodus evolucionó de G. bilineatus, sino tam­
bién Idiognathoides proponiendo la siguiente evolución
filogenética: G. b. bollandensis—G. postbilineatus—
Idiognathoides asiaticus—Id. sinuatus e Id. corrugatus.
NEMYROVSKA (1999), basándose en las faunas de co­
nodontos de la Cuenca del Donets propone cinco tenden­
cias principales en la evolución de los conodontos del
Bashkiriense (Fig. 6.17), (i) Gnathodus bilineatus sería el
ancestro de Ids. sinuatus y de Ids. corrugatus, (ii) G. girtyi
habría dado origen a Neognathodus symmetricus y al gé­
nero Ferganaegnathodus NEMIROVSKAYA & NIGMADGA­
NOV, (iii) Adetognathus habría evolucionado a partir de
Cavusgnathus, (iv) Idiognathodus podría haber evolucio­
nado a partir de Declinognathodus lateralis (D. latera­
lis—D. pseudolateralisàIdiognathodus) o a partir de
Ferganaegnathodus (F. ferganaensis—F. dzhenchuraevae
nom. nud.—Idiognathodus), y (v) el origen incierto de
Streptognathodus, ya que podría haberse originado a partir
de D. lateralis o de Ferganaegnathodus como Idiogna­
thodus. En las asociaciones de conodontos de la Cuenca
del Donets no halla evidencias de que Gn. bilineatus evo­
lucionara a Declinognathodus e Idiognathoides, debido a
que no recupera las especies transicionales D. praenodu­
liferus e Id. asiaticus, pero menciona que se encuentran
presentes en la secuencia del Misisípico­Pensilvánico de
Tien Shan en Asia Central. En el caso de Idiognathoides,
Ids. sulcatus poseería un origen incierto, ya que por la
forma general de su plataforma y sus parapetos nodulares
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Figura 6.15.­ Esquemas filogenéticos de Gnathodus según GRAYSON et al. (1990).
se asemeja a D. noduliferus, pero también podría haberse
originado de G. postbilineatus vía Ids. macer.
SANZ­LÓPEZ et al. (2006) recuperan en la sección de
Millaró (Zona Cantábrica) ejemplares de una nueva espe­
cie de declinognatódido, Declinognathodus bernesgae
SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA, GARCÍA­LÓPEZ & SÁN­
CHEZ DE POSADA, que aparece previamente a Declinogna­
thodus noduliferus s.l. NEMYROVSKA et al. (2011) también
registran D. bernesgae en la sección de La Lastra (Zona
Cantábrica) y en función de la asociación de conodontos
presente consideran a D. bernesgae como una forma tran­
sicional entre Declinognathodus praenoduliferus y D. no­
duliferus s.l. SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2013)
también registran especímenes de D. bernesgae varios
metros antes de la primera presencia de D. inaequalis en
la sección tipo de la Formación Barcaliente, este último
considerado como uno de los primeros declinognatódidos
del grupo “noduliferus” según HIGGINS (1975). En esta
misma sección, D. praenoduliferus no se registra hasta los
135 m por encima de la base y se encuentra asociado a D.
bernesgae. En función de lo anterior y del resto de taxones
identificados, SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2013),
proponen una nueva hipótesis sobre las relaciones evolu­
tivas de Declinognathodus, Idiognathoides y Neognatho­
dus (Fig. 6.18). Concuerdan con NEMIROVSKAYA &
NIGMADGANOV (1994) en que Declinognathodus habría
evolucionado de Gnathodus postbilineatus. De este úl­
timo, se habrían originado al mismo tiempo D. bernesgae
y D. praenoduliferus, a diferencia de lo propuesto por
NEMYROVSKA et al. (2011). Las demás relaciones evoluti­
vas propuestas por SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA
(2013) difieren de las conocidas en la literatura. Así, D.
praenoduliferus no habría dado lugar a D. noduliferus s.l.,
sino a Declinognathodus lateralis, por la presencia en su
asociación de conodontos de formas intermedias entre
estos dos taxones. A su vez, de D. bernesgae se habrían
originado D. inaequalis y D. noduliferus, por la presencia
de formas intermedias, y también de forma directa pero
posteriormente, Declinognathodus japonicus (IGO &
KOIKE), por su similitud con D. bernesgae, y no de D. no­
duliferus como sugieren HIGGINS (1975) y NEMIROVSKAYA
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Figura 6.16.­ Relaciones filogenéticas de las familias Gnathodontidae e Idiognathodontidae en el límite Misisípico­Pensilvá­
nico según NEMIROVSKAYA & NIGMADGANOV (1994). Tomada de NEMYROVSKA (1999).
& NIGMADGANOV (1994). SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FE­
RRERA (2013) sugieren que un cambio filogenético pro­
gresivo debió de ocurrir entre los dos taxones, D.
bernesage y D. japonicus, en el Bashkiriense basal, y que
la relación de D. bernesgae como un morfotipo temprano
de D. japonicus aún debe aclararse. Para estos autores, D.
inaequalis podría ser el posible ancestro de Neognathodus,
por elongación del parapeto “externo” y de los surcos ad­
carenales como sugieren pequeños elementos P1 de su ma­
terial, al contrario que en otras hipótesis propuestas
(GRAYSON et al., 1990; NEMIROVSKAYA & NIGMADGANOV,
1994; NEMYROVSKA, 1999). Casi al mismo tiempo del ori­
gen de D. noduliferus s.l., Idiognathoides macer (WIRTH)
y, un poco posteriormente, Idiognathoides asiaticus NIGM­
DAGANOV & NEMIROVSKAYA, también habrían podido evo­
lucionar de D. bernesgae, porque elementos adultos de D.
bernesgae presentan surcos transversales en gran parte de
la plataforma, y porque los elementos más antiguos de Id.
asiaticus descritos por NIGMDAGANOV & NEMIROVSKAYA
(1992), presentan caracteres similares a los de D. bernes­
gae según SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2013). Estos
caracteres compartidos son el nódulo en la parte “externa”
y “anterior” de la plataforma y un surco medial que puede
ser hasta un tercio de la longitud de la plataforma.
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Figura 6.17.­ Tendencias evoluti­
vas de los conodontos del Bashki­
riense según NEMIROVSKAYA &
NIGMADGANOV (1994).
Género Declinognathodus DUNN, 1966
Especie tipo: Cavusgnathus nodulifera ELLISON &
GRAVES, 1941
1941 Cavusgnathus ELLISON & GRAVES, p. 4.
1960 Streptognathodus CLARKE, p. 29.
1966 Declinognathodus DUNN, p. 1300.
1968 Idiognathoides IGO & KOIKE, pp. 28, 29.
1975 Idiognathoides HIGGINS, pp. 51, 52.
1990 “Declinognathodus” GRAYSON, MERRILL & LAMBERT, p.
362.
Diagnosis según HIGGINS (1975) y GRAYSON et al.
(1990)
Aparato septimembrado constituido por elementos
P1 carminiescafados, simétricamente emparejados, con
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Figura 6.18.­ Esquema filogenético para los primeros Declinognathodus, Idiognathoides y Neognathodus en el límite Misisí­
pico­Pensilvánico en la Zona Cantábrica según SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2013). Las ilustraciones son dibujos realizados
por los autores de los holotipos y elementos más representativos así: A.­ Gnathodus postbilineatus NIGMADGANOV & NEMI­
ROVSKAYA, 1992, holotipo (lám. 2, fig. 3); B y C.­ Declinognathodus praenoduliferus NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA, 1992,
holotipo y ejemplar (lám. 2, fig. 7; lám. 3, fig. 1); D.­ Declinognathodus lateralis (HIGGINS & BOUCKAERT, 1968), holotipo (lám.
5, fig. 7); E.­ Declinognathodus bernesgae SANZ­LÓPEZ et al., 2006, holotipo (lám. 1, fig. 10); F­G.­ Declinognathodus japonicus
(IGO & KOIKE, 1964) del Alportiense en HIGGINS & BOUCKAERT (1968, lám. 4, fig. 1) y HIGGINS (1985, lám. 6.3, fig. 2), respec­
tivamente; H.­ Declinognathodus cf. noduliferus (= D. noduliferus sensu lato en NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA, 1992, lám.
3, fig. 4); I.­ Declinognathodus noduliferus (ELLISON & GRAVES, 1941), holotipo (lám. 3, fig. 4), J.­ Declinognathodus cf. inae­
qualis (HIGGINS, 1975) (= D. noduliferus sensu lato en NIGMADGANOV & NEMIROSVKAYA, 1992, lám. 3, fig. 5); K.­ Declinogna­
thodus inaequalis (HIGGINS, 1975), holotipo, (lám. 12, fig. 2); L­P.­ Neognathodus higginsi GRAYSON et al., 1985: L­M.­
“Neognathodus bassleri” (HARRIS & HOLLINGSWORTH) en HIGGINS (1975, lám. 12, figs. 8, 10), N. “Gnathodus” (=Neognathodus)
higginsi GRAYSON DAVIDSON, WESTERGAARD, ATCHLEY, HIGHTOWER, MONAGHAN & POLLARD (1985, lám. 2, fig. 11), O­P.­
“Gnathodus spp.” GRAYSON, DAVIDSON, WESTERGAARD, ATCHLEY, HIGHTOWER, MONAGHAN & POLLARD (1985, lám. 2, figs. 2,
17); Q­R.­ Idiognathodes asiaticus NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA, 1992, elemento con un nódulo rostral y holotipo, respec­
tivamente (lám. 4, figs. 8, 13); S­T.­ Idiognathoides corrugatus (HARRIS & HOLLINGSWORTH, 1933): S.­ Idiognathoides sinuatus
HARRIS & HOLLIGSWORTH, 1933 en NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA, 1992, lám. 5, fig. 4), T.­ Idiognathoides corrugatus en
NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA (1992, lám. 5, fig. 7); U.­ Idiognathoides macer (WIRTH, 1967) (=Idiognathoides sulcatus
HIGGINS & BOUCKAERT, 1968 en NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA, 1992; lám. 5, fig. 1). Tomado de SANZ­LÓPEZ & BLANCO­
FERRERA (2013).
una carena que se desvía en el primer tercio o primera
mitad de la plataforma, para dirigirse al margen “ex­
terno” de ésta y con un parapeto “externo” corto, a veces
formado por un único nódulo en la parte “anterior” de
la plataforma “externa” y un parapeto “interno” alar­
gado que alcanza el extremo “posterior” de la plata­
forma. El resto del aparato está formado por elementos
P2 angulados de tipo ozarkodiniforme, más arqueados
que en Gnathodus bilineatus (GRAYSON et al. 1990)
(Ozarkodina delicatula s.f. STAUFFER & PLUMMER), ele­
mentos M dolobrados (Synprioniodina microdenta s.f.
ELLISON), elementos S0 alados de tipo hibbardeliforme
(Hibbardella acuta s.f. MURRAY & CHRONIC), y elemen­
tos S bipennados de tipo hindeodeliformes [S1 Hindeo­
della uncata s.f. (HASS), S2 Hindeodella simplex s.f.
(HIGGINS & BOUCKAERT) y S3/4 Hindeodella ibergensis
s.f. BISCHOFF]. Los elementos M y S son vicariantes con
Gnathodus, Idiognathodus e Idiognathoides.
Discusión
ELLISON & GRAVES (1941) designaron como Cavus­
gnathus nodulifera a unos ejemplares provenientes de
la Caliza Dimple de Texas, de edad Pensilvánico infe­
rior, que se caracterizaban por la unión parcial de la ca­
rena con el parapeto “externo”, como señala HIGGINS
(1975). Ejemplares con estas características eran inclui­
dos por otros autores como CLARKE (1960) dentro del
género Streptognathodus. Basándose en las mismas ca­
racterísticas que señalaron ELLISON & GRAVES (1941),
junto con un parapeto formado exclusivamente por uno
o pocos nódulos, DUNN (1966) define el género Decli­
nognathodus. En 1968, HIGGINS & BOUCKAERT descri­
ben unos ejemplares del Namuriense de Bélgica que se
caracterizan por un surco longitudinal en posición cen­
tral y una carena también central que se curva ligera­
mente hacia la parte “externa” de la plataforma y a los
que nombran Streptognathodus lateralis. DUNN (1970)
incluye a los ejemplares de Streptognathodus lateralis
dentro del género Declinognathodus por presentar una
carena que, aunque ligeramente, se curva hacia la parte
“externa” del elemento, ampliando así el concepto de
Declinognathodus. Este autor estableció el rango de De­
clinognathodus noduliferus (ELLISON & GRAVES) como
Morrowiense inferior y medio. En Europa, HIGGINS &
BOUCKAERT (1968) registraron el rango de Gnathodus
noduliferus (ELLISON & GRAVES) como ellos lo denomi­
naron, desde el Chokieriense hasta el Kinderhookiense
inferior de Bélgica.
En Japón, KOIKE (1967) se refirió inicialmente a D.
noduliferus como Gnathodus nodulifera, pero en IGO
& KOIKE (1968) aparece mencionado como Idiogna­
thoides nodulifera (ELLISON & GRAVES). KOIKE (1967)
señaló que el rango estratigráfico de la especie era Mi­
sisípico tardío a Pensilvánico temprano (Morrowense
superior).
HIGGINS (1975) incluyó a Declinognathodus nodu­
liferus dentro del género Idiognathoides y a Declinog­
nathodus lateralis dentro de Streptognathodus. Dentro
de la especie Idiognathoides noduliferus (ELLISON &
GRAVES) distinguió tres subespecies en función del
grado de reducción del parapeto “externo” por la curva­
tura de la carena, estableciendo una tendencia para la
determinación de las tres subespecies del grupo. Idiog­
nathoides noduliferus inaequalis HIGGINS, es una subes­
pecie nueva definida por el autor que se caracteriza por
un parapeto “externo” lo suficiente bien desarrollado
que se puede extender casi hasta el extremo “posterior”
de la plataforma, en tanto que la carena se inclina lige­
ramente hacia el parapeto “externo”. Idiognathoides no­
duliferus noduliferus (ELLISON & GRAVES) se reconoce
por la presencia de un parapeto “externo” reducido a 3
nódulos y por la carena que se encuentra marcadamente
curvada hacia la plataforma “externa”; por último,
Idiognathoides noduliferus japonicus (IGO & KOIKE) en
el que el parapeto “externo” se reduce a uno o dos nó­
dulos, frecuentemente sin curvatura de la carena. Idiog­
nathoides noduliferus inaequalis se registra en el
intervalo Chokieriense­Kinderhookiense, al igual que
Id. n. noduliferus, pero este último es más abundante en
el Kinderhookiense. Idiognathoides noduliferus japoni­
cus alcanzaría el Marsdeniense, cuando se registra su
mayor abundancia (HIGGINS, 1975). En 1985, HIGGINS,
cambió la afiliación genérica de estas morfologías e in­
cluyó estos especímenes dentro de Declinognathodus.
GRAYSON et al. (1990) opinaban que Declinognatho­
dus lateralis se encontraba dentro del rango de variabi­
lidad morfológica de D. noduliferus reconociendo sólo
dos especies dentro del género Declinognathodus, D.
noduliferus, en el que incluían a D. lateralis, y D. mar­
ginodosus (GRAYSON), originalmente atribuida a Idiog­
nathoides. SKOMPSKI (1996) señala que la hipótesis de
GRAYSON et al. (1990) se basa en ilustraciones de AUS­
TIN (1972), el cual reconoció una serie de transición
morfológica completa de Idiognathoides noduliferus­
Streptognathodus lateralis. Para SKOMPSKI (1996) una
de las mejores ilustraciones de esta serie de transición
(AUSTIN, 1972, Lám. 1, figuras 1­9 y 11­59) proviene
de la Zona de ammonoideos de Homoceras, que se co­
rrespondería con el estado inicial de especiación del gé­
nero, mientras que en niveles más modernos, como los
correspondientes a la Zona de ammonoideos de Reticu­
loceras, las especies y subespecies se distinguen perfec­
tamente y en ella D. n. inaequalis se extingue antes que
las demás, por lo que SKOMPSKI (1996) siguió a HIGGINS
(1975, 1985), en la forma de determinación de especies
y subespecies.
Desde la clasificación propuesta por HIGGINS (1975)
se han distinguido nuevas especies dentro de Declinog­
nathodus además de D. noduliferus, D. lateralis y D.
marginodosus. Así, NEMIROVSKAYA (1990), a partir de
material de la Cuenca del Donets, definió la especie D.
donetzianus que se extendería en esta cuenca desde el
Bashkiriense superior hasta el Moscoviense inferior.
NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA (1992) asignan nue­
vas formas obtenidas de la sección de Aksu, a la especie
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D. praenoduliferus que se caracteriza por una plata­
forma cubierta de crestas transversales, sin surco medial
y con una carena corta, casi recta o ligeramente curvada,
y que se registra en el Bashkiriense más temprano.
NEMYROVSKA (1999) asigna al género Declinognatho­
dus, aunque con dudas, especímenes recuperados en la
Cuenca del Donets, a Declinognathodus? pseudolatera­
lis NEMYROVSKA con rango estratigráfico del Bashki­
riense superior al Moscoviense inferior y que aunque es
similar a D. lateralis, se diferencia en una parte “ante­
rior” de la plataforma más estrecha, por presentar el pa­
rapeto “externo” un margen “interno” más alto a lo largo
de su longitud y por sus perfiles lateral y oral, arqueado
y curvado respectivamente.
MIZUNO (1997) estudió las asociaciones de conodontos
de la Caliza Hina (SO de Japón) reconociendo hasta 6
zonas de conodontos que abarcan el Viseense superior
hasta el Bashkiriense, así como el límite Misisípico­Pen­
silvánico. En las asociaciones de conodontos registró  las
tres subespecies de Declinognathodus noduliferus descritas
por HIGGINS (1975), inaequalis, noduliferus y japonicus.
Para MIZUNO (1997) en la Caliza Hina, estos taxones se re­
gistran estratigráficamente de forma sucesiva y en el orden
mencionado, de hecho dos de las zonas definidas por este
autor se basan en el primer registro de D. inaequalis (Zona
de D. inaequalis­ G. bilineatus y de D. noduliferus (Zona
de D. noduliferus). Este hecho junto con unas característi­
cas morfológicas bien definidas que permiten diferenciar
las tres subespecies de forma precisa le llevaron a consi­
derar que deberían ser tratadas como especies más que su­
bespecies, reconociendo así en su trabajo las especies, D.
inaequalis, D. noduliferus y D. japonicus. De hecho, HIG­
GINS (1985) indica que D. n. inaequalis se registra antes
que D. n. noduliferus. Por último, SANZ­LÓPEZ et al. (2006)
y SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2013) coinciden con
MIZUNO (1997) en considerar las subespecies de D. nodu­
liferus como especies.
SANZ­LÓPEZ et al. (2006) definieron la subespecie
D. n. bernesgae en la sección de Millaró (Zona Cantá­
brica). Ésta se caracteriza por una carena curvada hacia
la parte “externa” de la plataforma, por un nódulo, o
menos frecuentemente dos, en la parte “anterior” y “ex­
terna” de la plataforma y por hasta 4 crestas transversa­
les a la parte “posterior” de la plataforma, que precipitan
el final de la carena media. Posteriormente, esta subes­
pecie fue elevada al rango de especie por NEMYROVSKA
et al. (2011) que registra la especie D. bernesgae SANZ­
LÓPEZ et al. (2006) en La Lastra. Además, como se ha
mencionado anteriormente, SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FE­
RRERA (2013) propusieron que D. bernesgae sería el an­
cestro de D. inaequalis (en el Bashkiriense basal) y de
D. noduliferus y D. japonicus (en un momento más
avanzado del Bashkiriense inferior), aunque indican que
D. japonicus podría ser un sinónimo senior de D. ber­
nesgae y que sería necesario un estudio de su variación
a lo largo del Bashkiriense. 
Declinognathodus  inaequalis (HIGGINS,
1975)
(Elemento P1)
Lámina 6, Figuras 2­6
*1975 Idiognathoides noduliferus inaequalis subsp. nov. HIG­
GINS, p. 53, Lám. 12, fig. 1­7, 12; Lám. 14, figs. 11­13;
Lám. 15, figs. 10, 14.
1980 Idiognathoides noduliferus inaequalis HIGGINS; MET­
CALFE, p. 306, Lám. 38, figs. 10­12, 15.
1981 Declinognathodus noduliferus inaequalis (HIGGINS);
MÉNDEZ & MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, Fig. 3.1.
1983a Idiognathoides noduliferus inaequalis HIGGINS; MET­
CALFE, Lám. 2, fig. 8. [cop. METCALFE (1980)]
1983b Idiognathoides noduliferus inaequalis HIGGINS; MET­
CALFE, p. 32, Lám. 1, figs. 1­6; Lám. 2, figs. 1­5.
1985 Declinognathodus noduliferus inaequalis HIGGINS;
HIGGINS, p. 220, Lám. 6.2, figs. 11, 12 ,14; Lám. 6.3,
figs. 1, 4.
p.1985 Declinognathodus noduliferus (ELLISON & GRAVES);
GRAYSON, DAVIDSON, WESTERGAARD, ATCHLEY, HIGH­
TOWER, MONAGHAN & POLLARD, pp. 163­165, Lám. 1,
figs. 1, 5, 10 [sólo].
?1987 Declinognathodus noduliferus (ELLISON & GRAVES);
GRAYSON, MERRILL & MILLER, Lám. 3, figs. 2, 15. 
1990 “Declinognathodus” noduliferus (ELLISON & GRAVES);
GRAYSON, MERRILL & LAMBERT, p. 363, Lám. 1, fig. 22
[sólo].
1991 Declinognathodus noduliferus inaequalis (HIGGINS);
MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, pp. 203­205, Lám. 29, figs. 1­2.
1992 Declinognathodus inaequalis (HIGGINS); KULAGINA,
RUMYANTSEVA, PAZUKHIN, & KOCHETOVA, Lám. XXX,
figs. 5, 6, 11.
1992 Declinognathodus noduliferus s.l. (ELLISON & GRAVES);
NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA, Lám. 3, figs. 5, 8 [sólo].
p.1993 Declinognathodus noduliferus (ELLISON & GRAVES);
PERRET, p. 341, Lám. C XI, figs. 16, 21 [sólo].
1994 Declinognathodus inaequalis (HIGGINS); VARKER, p. 308,
Lám. 4, figs. 1, 2.
1996 Declinognathodus noduliferus inaequalis (HIGGINS);
SKOMPSKI, pp. 196­197, Lám. 8, figs. 14, 15.
1996 Declinognathodus noduliferus inaequalis (HIGGINS);
SOBOLEV & NAKREM, p. 47, Lám. 1, fig. F.
1997 Declinognathodus inaequalis (HIGGINS); MIZUNO, pp.
248, 249, Figs. 12.1­12.5. 
p.1999 Declinognathodus noduliferus s.l. (ELLISON &
GRAVES); NEMYROVSKA, pp. 55, 56, Lám. 1, figs. 7, 9, 12
[sólo].
2001 Declinognathodus inaequalis (HIGGINS); KULAGINA,
PAZUKHIN, KOCHETKOVA, SINTSYNA & KOCHETOVA, Lám.
6, figs, 6, 7; Lám. 7, figs. 4­8.
2003 Declinognathodus inaequalis (HIGGINS); WANG & QI,
Lám. 2, fig. 4.
2006 Declinognathodus inaequalis (HIGGINS); SANZ­LÓPEZ,
BLANCO­FERRERA, GARCÍA­LÓPEZ & SÁNCHEZ DE POSADA,
Lám. 1, figs. 1, 2.
2009 Declinognathodus inaequalis (HIGGINS); NIKOLAEVA,
KULAGINA, PAZUKHIN, KOCHETOVA & KONOVALOVA, Lám.
3, fig. 12.
2011 Declinognathodus noduliferus inaequalis (HIGGINS);
NEMYROVSKA, WAGNER, WINKLER PRINS & MONTAÑEZ,
pp. 151­153, Lám. 4, figs. 7, 8, 12­14, 19, 24.
2013 Declinognathodus inaequalis (HIGGINS); SANZ­LÓPEZ
& BLANCO­FERRERA, pp. 15, 16, figs. 5G, O, 6K.
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Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado formado
por una lámina libre en posición media respecto a una
plataforma triangular alargada. En vista “oral” la lá­
mina libre tiene la misma longitud o es ligeramente
mayor que la plataforma. Presenta al menos 8 dentí­
culos discretos en sus ápices, triangulares y compri­
midos “lateralmente”. La lámina libre se continúa en
la plataforma en forma de carena.
La carena ocupa una posición central en la parte
“anterior” de la plataforma para a continuación des­
viarse y dirigirse hacia el lado “lateral externo” de la
misma hacia la mitad alcanzando el extremo “poste­
rior” de ésta. Está constituida por una serie de nódulos
discretos que en su parte “anterior” pueden encon­
trarse fusionados formando una cresta. Debido a la
morfología ligeramente sinuosa de la carena y a la
curvatura “interna” general de la plataforma, la carena
delimita los parapetos “interno” y “externo”.
El parapeto “externo” se encuentra poco desarro­
llado y es más corto que el “interno”. Está formado por
hasta 4 nódulos discretos, que pueden encontrarse lige­
ramente fusionados, longitudinales y paralelos al margen
“externo” que es ligeramente convexo. Generalmente se
termina hacia la mitad de la carena, donde se aproxima
al margen “externo” de la plataforma. A partir de ahí, el
parapeto “externo” puede estar formado por uno o unos
pocos nódulos aislados o fusionados a los de la carena,
pero nunca alcanza el extremo “posterior” de la plata­
forma, aunque comienza a la misma altura que el para­
peto “interno”. Entre el parapeto “externo” y la carena
se desarrolla un surco adcarenal. El margen del parapeto
está bien definido.
El parapeto “interno”, también en vista “oral”, es
mucho más largo que el “externo”, es longitudinal y al­
canza el extremo “posterior” de la plataforma. Como or­
namentación presenta una serie de crestas y surcos bien
desarrollados, transversales a la carena. Las crestas del
parapeto, hacia el extremo “posterior” del margen “in­
terno” pueden convertirse en nódulos discretos que suelen
encontrarse fusionados con los de la carena, formando
una serie de crestas y surcos en la parte “posterior” de la
plataforma. Este parapeto también se encuentra separado
de la carena por un surco adcarenal, más profundo “ante­
riormente”, y “posteriormente” puede desaparecer al ser
atravesado por las crestas y surcos provocados por la fu­
sión de los nódulos del parapeto y la carena. El margen
“anterior” del parapeto está bien definido, aunque “pos­
teriormente” puede ser más crenulado debido a la orna­
mentación en nódulos. El margen es sinuoso, primero
convexo en la parte “anterior” para, hacia su parte media,
volverse ligeramente cóncavo. La máxima anchura del
parapeto se encuentra “anteriormente”.
La cavidad basal en vista “aboral” es amplia y se
desarrolla a lo largo de toda la plataforma. Su parte “in­
terna” es más bien longitudinal y estrecha, de tipo su­
brectangular, y su parte “externa” es subovalada,
comienza ligeramente más hacia la parte “posterior” que
la “interna” pero se extiende por la plataforma hacia el
extremo “posterior”. En vista “oral” se aprecian las ex­
pansiones “laterales” de la cavidad basal, la “interna”
se observa fundamentalmente en la parte “anterior” re­
plicando la morfología de esta parte del parapeto “in­
terno”, pero no es visible ni en la parte media ni
“posteriormente”. En cambio, la expansión “lateral ex­
terna” de la cavidad basal se encuentra más desarrollada
y puede observarse desde la parte “anterior” del margen
del parapeto “externo”, en su unión con la lámina libre,
hasta un poco antes de alcanzar el extremo “posterior”
de la plataforma. Su morfología, también en esta vista
es subovalada. En vista “aboral”, un surco se extiende
por el centro de la cavidad basal hacia su extremo “pos­
terior” y por el margen “basal” de la lámina libre, donde
se vuelve más estrecho.
Discusión
Las principales diferencias entre D. inaequalis y D.
noduliferus (ELLISON & GRAVES) se centran en la carena
y el parapeto “externo”. En D. inaequalis la carena se
desvía ligeramente y de forma progresiva hacia el mar­
gen “externo” del parapeto “externo, mientras que en D.
noduliferus lo hace bruscamente en el primer tercio de
la plataforma. El parapeto “externo” de D. inaequalis
está constituido, antes de la aproximación de la carena,
por hasta 4 nódulos que pueden encontrarse ligeramente
fusionados, y “posteriormente” a donde se acerca la ca­
rena, por otros pocos nódulos discretos, mientras que en
D. noduliferus, está restringido a 3 nódulos o menos y
éstos son discretos. Como primero indica MIZUNO
(1997) y posteriormente señalan SANZ­LÓPEZ et al.
(2006) y SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2013), las
caracteristicas morfológicas de las tres subespecies de
D. noduliferus determinadas así por HIGGINS (1975) (D.
n. inaequalis, D. n. noduliferus y D. n. japonicus) son
lo suficientemente distintivas como para permitir una
determinación clara de las tres subespecies, por lo que
coincidimos con estos autores en que deberían ser tra­
tadas como especies.
Declinognathodus  inaequalis (HIGGINS) se diferen­
cia de G. girtyi girtyi HASS en que (i) la plataforma es
más estrecha y alargada, no tan triangular como en G.
girtyi girtyi; (ii) su parapeto “interno” no se desarrolla
ni expande tanto “anteriormente” como en G. giryi
girtyi; (iii) su parapeto “externo” comienza a la misma
altura que el parapeto “interno” pero no alcanza el ex­







tremo “posterior” de la plataforma; y (iv) la carena se
desvía y dirige hacia el margen “externo”, mientras que
en G. girtyi girtyi la carena permanece en una posición
central en la plataforma.
D. inaequalis se diferencia de G. girtyi simplex
DUNN en que su parapeto “interno” y plataforma “in­
terna” se encuentran menos desarrollados y expandidos
que en G. girtyi simplex y en que presenta un parapeto
“externo” mejor desarrollado que G. girtyi simplex, el
cual está reducido a uno o dos nódulos.
Género Idiognathoides HARRIS &
HOLLINGSWORTH, 1933
Especie tipo: Idiognathoides sinuata HARRIS &
HOLLINGSWORTH, por designación original.
1933 Idiognathoides HARRIS & HOLLINGSWORTH, p. 201.
1933 Polygnathodella HARLTON, p. 15.
1941 Polygnathodella ELLISON & GRAVES, p. 8.
1960 Polygnathodella CLARKE, p. 28.
1968 Idiognathoides HIGGINS & BOUCKAERT, p. 38.
1999 Idiognathoides, NEMYROVSKA, p. 67.
Diagnosis según NEMYROVSKA (1999), GRAYSON et
al. (1990)
Aparato septimembrado constituido por elementos
P1 carminiescafados, que se identifican por la unión de
la lámina libre con el parapeto “externo” de la plata­
forma que se extiende hasta el extremo “posterior” de
la misma. Los parapetos pueden ser en forma de cresta
o nodulares y se encuentran separados por un surco en
posición central que tiene una longitud variable. El resto
del aparato está formado por elementos P2 angulados de
tipo ozarkodiniformes, más arqueados que los de Gna­
thodus bilineatus según GRAYSON et al. (1990) (Ozar­
kodina delicatula s.f. STAUFFER & PLUMMER), elementos
M dolobrados (Synprioniodina microdenta s.f. ELLISON),
elementos S0 alados de tipo hibbardélido (Hibbardella
acuta s.f. MURRAY & CHRONIC), y elementos S bipenna­
dos de tipo hindeodeliformes [S1 Hindeodella uncata s.f.
(HASS), S2 Hindeodella simplex s.f. (HIGGINS & BOUC­
KAERT) y S3/4 Hindeodella ibergensis s.f. BISCHOFF]. Los
elementos M y S son vicariantes con Gnathodus, Decli­
nognathodus e Idiognathodus.
Discusión
Idiognathoides se diferencia de Gnathodus en la
unión lateral de la lámina libre con la plataforma a través
del parapeto “externo”, en lugar de la unión central que
se observa en Gnathodus.
HIGGINS (1975) distingue varias formas de Idiogna­
thoides entre las que se incluyen: las dos subespecies de
Id. sulcatus (Id. sulcatus sulcatus HIGGINS & BOUC­
KAERT e Id. sulcatus parvus HIGGINS & BOUCKAERT), Id.
macer (WIRTH), muy similar a Ids. sulcatus y que se di­
ferencia de Ids. sulcatus por una parte “anterior” del pa­
rapeto “interno” expandido y con numerosas crestas, Id.
sinuatus, Id. noduliferus y sus tres subespecies que el
mismo autor en 1985 incluyó dentro del género Decli­
nognathodus, e Id. minutus (este último posteriormente
se incluiría dentro del género Rhachistognathus DUNN).
Como señala SKOMPSKI (1996), en las sucesiones eu­
ropeas se han registrado al menos 6 especies, Idiogna­
thoides sinuatus HARRIS & HOLLINGSWORTH, Id.
corrugatus HARRIS & HOLLINGSWORTH, Id. attenuatus
(HARRIS & HOLLINGSWORTH), Id. sulcatus HIGGINS &
BOUCKAERT, Id. tuberculatus NEMIROVSKAYA e Id. lanei
NEMIROVSKAYA (aparte de las especies de Idiognathoi­
des que se incluyeron dentro del género Declinognatho­
dus). Señala que algunas de estas especies deberían
fusionarse, como es el caso de Id. sinuatus e Id. corru­
gatus, ya que muchas de ellas están constituidas única­
mente por formas sinestrales o dextrales, por lo que
éstas deberían estar emparejadas en el aparato conodon­
tal de una especie determinada. LANE (1967, 1968) in­
trodujo una nueva clase de simetría, la Clase IIIb
basándose en estas morfologías. Para LANE (1968),
LANE & STRAKA (1974) y SKOMPSKI (1996), Id. sinuatus
estaría formado por una pareja asimétrica de elementos
P1, donde los elementos discretos conocidos como Id.
sinuatus ocuparían la posición sinestral, mientras que la
dextral estaría ocupada por especímenes del elemento
discreto Id. corrugatus.
GRAYSON et al. (1990) sugirieron la inclusión de la
mayoría de las especies de Idiognathoides mencionadas
anteriormente, menos Id. sulcatus, dentro del rango de
variación morfológica de Id. sinuatus. SKOMPSKI (1996)
indica que en el estudio anterior se omiten los rangos
estratigráficos de los taxones y que, como además esta­
blecen HIGGINS & BOUCKAERT (1968), HIGGINS (1975,
1985), NEMIROVSKAYA (1978) y posteriormente NEMY­
ROVSKA (1999), Ids. tuberculatus, Ids. lanei e Ids. atte­
nuatus habrían tenido una primer registro más tardío que
Ids. sinuatus o Ids. sulcatus.
NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA (1992) definen
una nueva especie de Idiognathoides, Id. asiaticus, a
partir de material del Bashkiriense inferior de Tien
Shan en la que se reconocen tanto forma sinestrales
como dextrales del elemento P1 y que se caracteriza
por una plataforma alargada y estrecha cubierta por
crestas transversales bien desarrolladas y espaciadas
y con un surco (sulcus) pequeño en la parte “anterior”
de la plataforma.
NEMYROVSKA (1999) también considera que la es­
pecie Idiognathoides sinuatus estaría compuesta por
elementos de Id. sinuatus en posición sinestral e Id.
corrugatus en posición dextral. Aún así, sigue mante­
niendo como taxones diferenciados, especies consti­
tuidas únicamente por un tipo de forma, como
Idiognathoides lanei (únicamente compuesta por for­
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mas sinestrales) o Idiognathoides fossatus (formas
dextrales). Reconoce a su vez las dos especies de Id.
sulcatus definidas por HIGGINS & BOUCKAERT (1968),
Idiognathoides sulcatus parvus e Idiognathoides sul­
catus sulcatus, que se caracterizan por parapetos no­
dulosos y presentan tanto formas sinestrales como
dextrales. Asimismo, define una nueva especie, Idiog­
nathoides postsulcatus que habría derivado de Id. sul­
catus, que se caracteriza por los márgenes convexos
muy asimétricos de la plataforma, parapetos más elon­
gados y de igual longitud (esto último lo diferencia
respecto a Id. s. parvus) y por un surco somero y alar­
gado entre los parapetos, lo que lo diferencia de las
subespecies de Id. sulcatus.
Idiognathoides también se encuentra representado
en las asociaciones de conodontos de la Formación Iraty
del Macizo Alduides­Quinto del Real (Pirineos, SANZ­
LÓPEZ & BLANCO­FERRERA, 2012) donde los autores re­
conocen la especie Id. attenuatus, formada por elementos
dextrales, sugiriendo que Id. sinuatus s.f. ocuparía la po­
sición sinestral e Id. corrugatus la dextral. Proponen que
la especie Idiognathoides macer (WIRTH) estaría com­
puesta por dos morfotipos, el morfotipo “Idiognathoides
macer (WIRTH)” sería el de los elementos de tamaño pe­
queño y medio, mientras que los elementos de mayor ta­
maño pertenecerían al morfotipo de “Id. sulcatus
HIGGINS & BOUCKAERT”, presentando ambos morfotipos
formas dextrales y sinestrales. Aunque muchos autores,
como los mencionados anteriormente, asocian el ele­
mento P1 sinestral de Idiognathoides sinuatus con el P1
dextral de Id. corrugatus, a partir de la propuesta de
LANE & STRAKA (1974), SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FE­
RRERA (2012a) ponen en duda esta asociación. Para estos
últimos, el holotipo de Id. sinuatus se halla en las mismas
capas en las que se encuentra el lectotipo de Ids. corru­
gatus y de Ids. attenuatus. Señalan además, que la mor­
fología de Id. sinuatus (con un surco longitudinal central
largo y profundo y las crestas transversales) podría aso­
ciarse también con los elementos dextrales asignados a
Idiognathoides convexus. Por ello, consideran en su es­
tudio a Ids. sinuatus como nomen dubium y lo refieren
como “(DE) Ids. sinuatus” (DE=”discrete element”), y
consideran que estos elementos sinestrales no pueden
asignarse con claridad a una forma dextral específica.
Idiognathoides sulcatus sulcatus? HIGGINS
& BOUCKAERT, 1968
(Elemento P1)
Lámina 6, Figuras 7, 8
?*1968 Idiognathoides sulcata sp. nov. HIGGINS & BOUCK­
AERT; p. 41, Lám. 4, figs. 6, 7.
?1975 Idiognathoides sulcatus sulcatus HIGGINS & BOUCK­
AERT; HIGGINS, p. 56, Lám. 13, figs. 11, 12, 16; Lám. 15,
fig. 15.
?1981 Idiognathoides sulcatus sulcatus HIGGINS & BOUCK­
AERT; MÉNDEZ & MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, Fig. 3.7.
?1985 Idiognathoides sulcatus sulcatus (HIGGINS & BOUCK­
AERT); HIGGINS, p. 222, Lám. 6.3, fig. 6.
?1991 Idiognathoides sulcatus HIGGINS & BOUCKAERT;
MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, pp. 217, 218, Lám. 32, figs. 1­5, 8.
?non1992 Idiognathoides sulcatus sulcatus HIGGINS &
BOUCKAERT; KULAGINA, RUMYANTSEVA, PAZUKHIN, & KO­
CHETOVA, Lám. XXXI, figs. 12, 13.
?1992 Idiognathoides sulcatus HIGGINS & BOUCKAERT; NIG­
MADGANOV & NEMIROVSKAYA, Lám. 5, figs. 1­3.
?1993 Idiognathoides sulcatus sulcatus HIGGINS & BOUCK­
AERT; PERRET, p. 345, Lám. CIX, figs. 25, 29­33.
?1994 Idiognathoides sulcatus HIGGINS & BOUCKAERT; NE­
MIROVSKAYA & NIGMADGANOV, Fig. 7
?1996 Idiognathoides sulcatus (HIGGINS & BOUCKAERT);
SKOMPSKI, p. 206, Lám. 9, fig. 8.
?1996 Idiognathoides sulcatus HIGGINS & BOUCKAERT;
SOBOLEV & NAKREM, p. 58, Lám. 1, fig. B.
?1999 Idiognathoides sulcatus sulcatus HIGGINS & BOUCK­
AERT; NEMYROVSKA, pp. 72, 73, Lám. 3, figs. 1, 5, 7, 12,
15, 17.
2001Idiognathoides sulcatus sulcatus HIGGINS & BOUCKAERT;
KULAGINA, PAZUKHIN, KOCHETOVA, SINTSYNA & KO­
CHETOVA, Lám. 9, fig. 4.
?2003 Idiognathoides sulcatus sulcatus HIGGINS & BOUCK­
AERT; WANG & QI, Lám. 1, fig. 3.
?2011 Idiognathoides sulcatus sulcatus HIGGINS & BOUCK­
AERT; NEMYROVSKA, WAGNER, WINKLER PRINS & MON­
TAÑEZ, pp. 160, 161, Lám. 3, figs. 2, 6.
?2012 Idiognathoides macer (WIRTH); SANZ­LÓPEZ &
BLANCO­FERRERA, pp. 405­406, Lám. 5, figs. 9, 18, 19,
21­24 (morfotipo “Idiognathoides sulcatus” HIGGINS &
BOUCKAERT).
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado formado por
una lámina libre alargada y una plataforma triangular. En
el ejemplar Capa U/2 (Lám. 6, Fig. 8) se observa que la
lámina libre ésta fracturada, pero al ser las fracturas dis­
continuas no han terminado por separarse los fragmentos.
La lámina libre encuentra comprimida “lateralmente” y,
en vista “lateral”, se observan unos dentículos triangula­
res y sección subovalada, también comprimidos “lateral­
mente”. En vista “oral”, la unión de la lámina libre es de
tipo lateral, uniéndose con el parapeto “externo”. El pa­
rapeto “interno” comienza más “anteriormente” que el
“externo”, alcanzando ambos el extremo “posterior” del
elemento que es agudo. El parapeto “interno” es recto
mientras que el “externo” es ligeramente convexo, ambos
son de la misma altura y parecen nodulares.
Entre ambos parapetos se observa un surco no muy
profundo que se extiende hasta casi el extremo “poste­
rior” del elemento. En la parte “posterior” de la plata­
forma pueden observarse una a dos crestas transversales
a la plataforma que no están muy desarrolladas.
En vista “oral” se observa la expansión “externa” de
la cavidad basal de tipo semicircular. La cavidad basal,
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Material Idiognathoides sulcatus sulcatus
Capa Sinestrales Dextrales
Capa U 1 1
en vista “aboral”, es amplia de tipo triangular y con un
surco longitudinal que se extiende por el margen “basal”
de la lámina libre.
Discusión
Por el tipo de unión de la lámina libre con el para­
peto “externo” los ejemplares se pueden asignar sin
dudas al género Idiognathoides. Además, presentan dos
parapetos rectos, nodulares y de igual altura, lo que lo
diferencia de Idiognathoides sinuatus y permite identi­
ficarlos como Id. sulcatus. Se diferencian de la subes­
pecie Id. sulcatus parvus, en que el parapeto “interno”
es igual de largo que el “externo”. Aún así, los ejempla­
res se asignan con dudas a Id. sulcatus sulcatus? debido
al sobrecrecimiento de minerales, que no permiten iden­
tificar de forma definitiva los caracteres morfológicos
Elementos vicariantes de Gnathodontideos
y de Idiognathodontideos sensu GRAYSON et
al. 1990
Elemento M
Lámina 6, Figuras 11, 12
*1941 Synprioniodina microdenta ELLISON, pp. 108­111, 119,
Lám. 20, Figs. 43­46.
1952 Synprioniodina mirodenta ELLISON; RHODES, p. 893,
Lám. 126, fig. 4.
1957 Prioniodina aff. Prioniodina prona (HUDDLE); LYS &
SERRE, p. 1049, Lám. VI, fig. 4.
1961 Synprioniodina fosenta STAUFFER; HIGGINS, Lám. xii, fig.
8.
1968 Synprioniodina microdenta ELLISON; HIGGINS & BOUCK­
AERT; p. 47, Lám. 1, fig. 6.
1969 Euprioniodina caverna COLLINSON & DRUCE (nom. nud.);
RHODES, AUSTIN & DRUCE, p. 90, Lám. 22, figs. 11a, b.
1969 Euprioniodina microdenta ELLISON; RHODES, AUSTIN &
DRUCE, p. 91, Lám. 22, figs. 16a, b.
1971 Synprioniodina denticamura REXROAD & LIEBE;
COLLINSON, REXROAD & THOMPSON, fig. 8.
1973 Euprioniodina sp. AUSTIN & ALDRIDGE, Lám. 1, fig. 11.
1975 Synprioniodina microdenta ELLISON; HIGGINS, p. 75,
Lám. 3, figs. 10, 15, 16.
1980 Synprioniodina microdenta ELLISON; METCALFE, p. 309,
Lám. 37, fig. 16.
1981 Synprioniodina microdenta ELLISON; METCALFE, Lám.
19, figs. 8, 9.
1982 Gnathodus spp. VON BITTER & PLINT­GEBERL, pp. 200,
201, Lám. 6, figs. 21, 22.
1982 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); HIGGINS &
WAGNER­GENTIS, p. 329, Lám. 34, fig. 25.
1983b Synprioniodina microdenta ELLISON; METCALFE, Lám.
1, fig. 6.
1985 Gnathodus spp. REXROAD & MERRILL, Lám. 1, figs. 13­15.
1985 Synprioniodina microdenta (ELLISON); WEYANT &
MASSA, Lám. III, figs. 7, 8.
1985 Euprioniodina microdenta (ELLISON); HUSRI & AUSTIN,
Lám. 1, fig. 25.
1986 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); MAPES & REXROAD,
Lám. 2, figs. 27, 28.
1987 Probable M element of Gnathodus bilineatus MERRILL;
Lám. 11, fig. 19.
1987 Gnathodus spp. non­platform elements DEAN, pp. 56,
57, Lám. 7, fig. 11.
1987 Gnathodus girtyi HASS; ARMSTRONG & PURNELL, Lám.
2, fig. 13.
1990 Gnathodontid M element GRAYSON, MERRILL & LAM­
BERT, pp. 379, 380, pl 1, figs. 4­6, 15, 30, 34; Lám. 2, figs.
10, 11, 15; Lám. 3, figs. 4­6, 1, 16, 20, 29, 30, 35.
1990 Gnathodus bilineatus modocensis REXROAD; REXROAD
& HOROWITZ, p. 501, Lám. 2, fig. 31 (elemento M).
1991 undifferentiated ramiform elements of Idiognathodus,
Streptognathodus and Neognathodus BROWN, REXROAD,
EGGERT & HOROWITZ, fig. 6.20, 6. 21.
1991 Gnathodus spp. non­Pa elements STONE, pp. 24­28, Lám.
1, fig. 12.
1993 Synprioniodina microdenta ELLISON; DAVIES, AUSTIN &
MOORE, Lám. 2, fig. 20.
1994 Gnathodus bilineatus subsp. VARKER, p. 309, Lám. 3,
figs. 7, 10 (elemento M).
1998 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); BELKA & LEHMANN,
Lám. 1, fig. 6 (elemento M).
1999 Gnathodus sp. ramiform elements SOMERVILLE, Lám. 3,
figs. 10­12.
1999 Synprioniodina microdenta ELLISON; BOŠIČ, Lám. 4, fig.
14.
2005 Gnathodus girtyi HASS; MEDINA­VAREA, SARMIENTO,
RODRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 31, 32, Lám. 1, fig. 18.
2006 Synprioniodina microdenta ELLISON; NEMYROVSKA, PE­




Elemento ramiforme dolobrado con dos procesos
uno “anterior” corto y otro “posterior” largo, separados
por un ángulo de aproximadamente 60o en el plano “ver­
tical”, en vista “interna”. El proceso “anterior” es corto,
triangular y se proyecta “aboralmente”. Presenta hasta
4 dentículos que se inclinan hacia la cúspide. Ésta se en­
cuentra en la unión de los dos procesos, es subtriangular,
de sección subovalada a subredondeada, y de mayor ta­
maño que los dentículos.
El proceso “posterior” es alargado con el margen
“aboral” de sus extremos “anterior” y “posterior” lige­
ramente cóncavos y su parte central más o menos recta.
Hacia su extremo “posterior” el proceso se curva de
forma ligera “interiormente”. La parte basal del proceso
es en forma de barra ligeramente comprimida “lateral­
mente” y de sección subovalada. Esta parte del proceso
se encuentra bien diferenciada de los dentículos, los cua­
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les presentan dos tamaños, unos más grandes, redonde­
ados y alargados, y otros más pequeños y de forma aci­
cular intercalados entre los primeros.
En vista “aboral” la cavidad basal se localiza debajo
del a cúspide, es triangular y ligeramente globosa, es­
pecialmente en las formas juveniles.
Elemento S0
Lámina 6, Figura 13
1961 Hibbardella fragilis HIGGINS, pp. 213, 214, text­fig. 2,
Lám. ii, fig. 4 [nomen nudum según REXROAD & BURTON
(1961)]
*1965 Hibbardella acuta MURRAY & CHRONIC, p. 598, Lám.
73, figs. 3­5.
1968 Hibbardella acuta MURRAY & CHRONIC; HIGGINS &
BOUCKAERT, p. 36, Lám. 1, fig. 9.
1969 Hibbardella (Hibardella) acuta MURRAY & CHRONIC;
RHODES, AUSTIN & DRUCE, p. 112, Lám. 25, figs. 19, 20.
1975 Hibbardella acuta MURRAY & CHRONIC; HIGGINS, p. 34,
Lám. 1, figs. 7, 9; Lám. 6, fig. 13.
1980 Hibbardella acuta MURRAY & CHRONIC; METCALFE, p.
304, Lám. 37, fig. 3.
1981 Hibbardella acuta MURRAY & CHRONIC; METCALFE,
Lám. 14, figs. 6a­c.
1982 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); HIGGINS &
WAGNER­GENTIS, p. 330, Lám. 34, fig. 26 (elemento A3).
1986 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); MAPES & REXROAD,
Lám. 2, figs. 22, 23.
1987 Gnathodus spp. non­platform elements DEAN, pp. 57,
58, Lám. 7, fig. 8.
1990 Gnathodontid Sa element GRAYSON, MERRILL & LAM­
BERT, pp. 380, 381, Lám. 1, figs. 3, 32, 35, 36, 39; Lám. 2,
figs. 6­9, 13; Lám. 3, figs. 9, 14, 17, 19, 28, 33, 34.
1991 undifferentiated ramiform elements of Idiognathodus,
Streptognathodus and Neognathodus BROWN, REXROAD,
EGGERT & HOROWITZ, fig. 6.18.
1991 Gnathodus spp. non­Pa elements STONE, pp. 24­28, Lám.
1, fig. 13 (elemento “Sa“).
1993 Hibbardella acuta MURRAY & CHRONIC; DAVIES, AUSTIN
& MOORE, Lám. 2, figs. 13a, b.
1994 Cluster Gnathodus bilineatus subsp. VARKER, Lám. 1,
figs. 2, 3, 7 (elemento “Sa“).
1994 Gnathodus bilineatus subsp. VARKER, p. 309, Lám. 3,
fig. 8 (elemento “Sa“).
1999 Gnathodus sp. ramiform elements SOMERVILLE, Lám. 3,
figs. 8, 9.
Denominación morfotaxonómica: Hibbardella
acuta MURRAY & CHRONIC, 1965.
Descripción
Elemento ramiforme alado con dos procesos “late­
rales” que divergen entre sí 30o y un proceso “posterior”
en ángulo recto con la cúspide y a 45o de cada proceso
“lateral” en la horizontal. En vista “posterior” los pro­
cesos “laterales” se encuentran comprimidos “antero­
posteriormente”, son alargados y se desarrollan de
forma marcada “aboralmente”. En los procesos alternan
dentículos de mayor tamaño con otros más pequeños.
Los dentículos son rectos, alargados y de sección sub­
circular.
El proceso “posterior” está comprimido “lateral­
mente” y se curva en sentido “aboral”. En su parte
“oral” se observan unos dentículos redondeados, pero
se desconoce su número o la longitud del proceso por
hallarse fracturado. La cúspide es mucho mayor en ta­
maño que los dentículos, redondeada y de sección sub­
circular y se inclina “posteriormente” de forma ligera.
Está comprimida en sentido “lateral”.
En vista “aboral” la cavidad basal es pequeña y se
continúa como un surco estrecho por el margen “basal”
de los procesos.
Elemento S1
Lámina 6, Figuras 14, 15
1957 Hindeodella brevis BRANSON & MEHL; LYS & SERRE, p.
1043, Lám III, figs. 1a, b.
1957 Hindeodella brevis BRANSON & MEHL; BISCHOFF, p. 26,
Lám. 6, fig. 24.
*1959 Hindeodella uncata HASS, p. 383, Lám. 47, fig. 6.
1961 Hindeodella brevis BRANSON & MEHL; HIGGINS, Lám.
X, fig. 14.
1968 Hindeodella uncata HASS; HIGGINS & BOUCKAERT; pp.
37, 38, Lám. 1, fig. 5.
1969 Hindeodella croka COLLINSON & DRUCE (nom. nud.);
RHODES, AUSTIN & DRUCE, p. 121, Lám. 28, figs. 15­17.
1975 Hindeodella uncata (HASS); HIGGINS, p. 44, Lám. 4, figs.
1­3.
1980 Hindeodella uncata HASS; METCALFE, p. 305, Lám. 37,
fig. 9.
1981 Hindeodella uncata HASS; METCALFE, Lám. 15, fig. 2.
1981 Idiognathoides sinuatus HARRIS & HOLLINGSWORTH;
HIGGINS, p. 440, fig. 1 (elemento A1c).
1987 Gnathodus spp non­platform elements DEAN, pp.59, 60
(elemento “Scγ“).
1990 Gnathodontid Sd element GRAYSON, MERRILL & LAM­
BERT, p. 382, Lám. 1, figs. 12, 14, 40, 43, 44; Lám. 2, fig.
12; Lám. 3, figs. 24, 31 (elemento Sc1).
1991 Gnathodus spp. non­Pa elements STONE, pp. 24­28, Lám.
1, fig. 18 (elemento “Sc3“).
1994 Cluster Gnathodus bilineatus subsp. VARKER, Lám. 1,
figs. 3, 4, 7 (elemento “Sd“). 
1994 Gnathodus bilineatus subsp. VARKER, p. 309, Lám. 3,
figs. 13, 15 (elemento “Sd“).
1999 Gnathodus sp. ramiform elements SOMERVILLE, Lám. 3,
figs. 19, 20.
2006 Hindeodella uncata (HASS); NEMYROVSKA, PERRET­
MIROUSE & WEYANT; Lam. 6, fig. 12.
Denominación morfotaxonómica: Hindeodella un­
cata s.f. HASS, 1959.
Descripción
Elemento ramiforme bipennado formado por un pro­
ceso “anterior” posiblemente más corto y otro “poste­
rior” muy largo que en vista “lateral interna” y “oral” se
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Material Hibbardella acuta s.f.
Capa Nº ejemplares
TZ2/4­1 1
encuentran separados en la horizontal unos 60o. Se ca­
racteriza por la inflexión “interna” de ambos procesos
cerca de su unión. Hacia la parte “posterior” se vuelven
a flexionar “externamente”. El proceso “posterior”
vuelve a curvarse “internamente” nuevamente hacia su
extremo “posterior”. De esta forma los dentículos se in­
clinan no solo “posteriormente” sino también hacia el
lado “interno”.
Tanto el proceso “anterior” como el “posterior” se
suelen encontrar fragmentados, pero especialmente el
proceso “anterior” por lo que no puede determinarse su
longitud total, aunque por la morfología del proceso pa­
rece más corto que el proceso “posterior”; tampoco se
puede precisar el número de dentículos.
El proceso “posterior” tiene una base en forma de
barra subredondeada en la que en formas juveniles se
observa una cierta compresión “lateral”. La morfología
del proceso es ligeramente sinuosa con flexiones que
marcan concavidades y convexidades en vista “lateral
interna”. Los dentículos se inclinan “posteriormente”
pudiendo estar casi horizontales los del extremo “pos­
terior” del proceso. La denticulación es de tipo hindeo­
délido, con dentículos subredondeados y alargados con
ápices agudos, entre los que se encuentran otros más pe­
queños y de forma acicular. Son discretos pudiendo
estar en contacto los márgenes “anterior” y “posterior”
de un dentículo con otro, especialmente entre los peque­
ños y los de mayor tamaño.
Hay una pequeña cavidad basal bajo la zona de con­
fluencia de ambos procesos observable en vista “abo­
ral”. Es alargada y se extiende como un surco estrecho
y somero por el margen basal de ambos procesos.
Elemento S2
Lámina 6, Figura 16
?1957 Angulodus walrathi (HIBBARD); BISCHOFF, p. 17, Lám.
5, figs. 44, 45.
1961 Angulodus walrathi (HIBBARD); HIGGINS, Lám. x, fig. 16.
1962 Angulodus walrathi (HIBBARD); HIGGINS , Lám. 1, fig. 10.
?1963 Hindeodella sp. REXROAD & COLLINSON, p. 10, Lám.
2, fig. 32. 
*1968 Angulodus simplex sp. nov. HIGGINS & BOUCKAERT; pp.
28, 29, Lám. 1, fig. 7.
1969 Hindeodella hibbardi COLLINSON & DRUCE (nom. nud.);
RHODES, AUSTIN & DRUCE, p. 124, Lám. 28, figs. 18­20.
1975 Hindeodella simplex (HIGGINS & BOUCKAERT); HIGGINS,
pp. 42, 43, Lám. 5, figs. 10, 12, 13.
1981 Hindeodella simplex (HIGGINS & BOUCKAERT); MET­
CALFE, Lám. 15, figs. 1, 7.
1981 Idiognathodus sinuatus HARRIS & HOLLINGSWORTH; HIG­
GINS, p. 440, fig. 1 (elemento A2).
1982 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); HIGGINS &
WAGNER­GENTIS, p. 330, Lám. 34, fig. 24.
?1985 Gnathodus spp. REXROAD & MERRILL, Lám, 1, fig. 12.
1987 Gnathodus spp non­platform elements DEAN, p. 58 (el­
emento “Sb“).
1990 Gnathodontid Sb element GRAYSON, MERRILL & LAM­
BERT, p. 381, Lám. 1, figs. 10, 11, 45; Lám. 2, fig. 17; Lám.
3, figs. 27, 42.
? p.1990 Gnathodus bilineatus modocensis REXROAD;
REXROAD & HOROWITZ, p. 501, Lám. 2, fig. 30.
1991 Gnathodus spp. non­Pa elements STONE, pp. 24­28, Lám.
1, fig. 15 (elemento “Sb“).
1993 Hindeodella simplex (HIGGINS & BOUCKAERT); DAVIES,
AUSTIN & MOORE, Lám. 2, fig. 31.
1994 Gnathodus bilineatus subsp. VARKER, p. 309, Lám. 2,
fig. 1; Lám. 3, fig. 14 (elemento “Sb“).
1999 Gnathodus sp. ramiform elements SOMERVILLE, Lám. 3,
figs. 17, 18.
2005 Gnathodus girtyi HASS; MEDINA­VAREA, SARMIENTO,
RODRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 31, 32, Lám. 2, fig. 14.
2006 Hindeodella hibbardi COLLINSON & DRUCE en RHODES,
AUSTIN & DRUCE; NEMYROVSKA, PERRET­MIROUSE &
WEYANT, Lám. 6, figs. 15, 16.
Denominación morfotaxonómica: Hindeodella
simplex s.f. (HIGGINS & BOUCKAERT, 1968).
Descripción
Elemento ramiforme bipennado con un proceso “an­
terior” más corto que el “posterior” separados entre sí
140o en vista “lateral interna”.
El proceso “anterior” se encuentra comprimido “la­
teralmente” y se proyecta en sentido “aboral”. En uno
de los ejemplares se observan hasta 7 dentículos que se
inclinan “posteriormente” y hacia la cúspide, cuando
ésta puede diferenciarse. Los cuatro más “anteriores”
son más triangulares y alargados que los demás.
La cúspide no se diferencia bien en todos los ejem­
plares, ya que en algunos de ellos tiene un tamaño similar
a los dentículos. Ésta se sitúa en la confluencia de los dos
procesos, es alargada y ligeramente triangular. Su tamaño
es mayor que el de los dentículos del proceso “anterior”,
pero similar a los dentículos del proceso “posterior”.
El proceso “posterior” es alargado, comprimido “la­
teralmente” con sección más subovalada en formas
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adultas y con un margen “aboral” ligeramente cóncavo
a recto en vista “lateral interna”. La denticulación de
tipo hindeodélido. Los dentículos suelen ser discretos,
especialmente en formas juveniles, pudiendo estar en
contacto con otros dentículos en formas adultas.
La cavidad basal (vista “aboral”) se sitúa debajo de la
cúspide. Es muy pequeña, subtriangular y se prolonga en
forma de surco por el margen basal de ambos procesos.
Elementos S3 y S4
Lámina 6, Figuras 17, 18
*1957 Hindeodella ibergensis BISCHOFF, p. 28, Lám. 6, fig.
33 [elemento S3], figs. 37, 39 [elemento S4].
1962 Hindeodella ibergensis BISCHOFF; HIGGINS, Lám. 1, fig.
11 [elemento S3].
1968 Hindeodella ibergensis BISCHOFF; HIGGINS & BOUCK­
AERT; p. 37, Lám. 1, figs. 1­3 (figs. 1, 2= elemento S3, fig.
3= elemento S4).
1969 Hindeodella cooperi (ELIAS); RHODES, AUSTIN & DRUCE,
p. 120, Lám. 31, figs. 18, 19 [elemento S3].
1969 Hindeodella ibergensis BISCHOFF; RHODES, AUSTIN
& DRUCE, p. 123, Lám. 28, figs. 22, 24, 30, 31 [ele­
mento S4].
1975 Hindeodella ibergensis BISCHOFF; HIGGINS, pp. 38­40,
text­fig. 8a­d, f, Lám. 4, figs. 10, 11, 14; Lám. 6, fig. 13
(pars) [elemento S3], text­fig. 8e, Lám. 4, fig. 15 [ele­
mento S4].
1980 Hindeodella ibergensis BISCHOFF; METCALFE, p. 305,
Lám. 37, fig. 10 [elemento S3].
1981 Hindeodella ibergensis BISCHOFF; METCALFE, Lám. 15,
figs. 5, 6.
1981 Idiognathoides sinuatus HARRIS & HOLLINGSWORTH;
HIGGINS, p. 440, fig. 1 (elemento A1a) [elemento S3].
1982 Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); HIGGINS &
WAGNER­GENTIS, p. 324, Lám. 34, fig. 20 (elemento A1b)
[elemento S4], fig. 22 (elemento A1a) [elemento S3].
1985 Hindeodella ibergensis BISCHOFF; HUSRI & AUSTIN,
Lám. 1, fig. 26 [elemento S3].
1986 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); MAPES & REXROAD,
Lám. 2, fig. 26. 
1987 Gnathodus spp. non­platform elements DEAN, pp. 58,
59, Lám. 7, fig. 9 (elemento Scα) [elemento S3].
1987 Gnathodus spp. non­platform elements DEAN, p. 59,
Lám. 7, fig. 10 (elemento “Scβ“) [elemento S4].
1990 Gnathodontid Sc element GRAYSON, MERRILL & LAM­
BERT, pp. 381, 382, Lám. 1, figs. 13, 18­20, 38, 41 [ele­
mento S3], 37, 42 [elemento S4]; Lám. 2, fig. 14 [elemento
S4]; Lám. 3, figs. 8, 40 [elemento S3], 7, 21, 26, 32, 38,
39 [elemento S4], 12 [elemento S].
1991 Gnathodus spp. non­Pa elements STONE, pp. 24­28, Lám.
1, fig. 16 (elemento Sc) [elemento S4], fig. 17 (elemento
“Sc“) [elemento S3].
1990 Gnathodus bilineatus modocensis REXROAD; REXROAD
& HOROWITZ, p. 501, Lám. 2, figs. 28, 29 [elemento S3].
1991 undifferentiated ramiform elements of Idiognathodus,
Streptognathodus and Neognathodus BROWN, REXROAD,
EGGERT & HOROWITZ, fig. 6.19 [elemento S4], 6.22 [ele­
mento S3].
1993 Hindeodella ibergensis BISCHOFF; DAVIES, AUSTIN &
MOORE, Lám. 2, fig. 30.
1994 Cluster Gnathodus bilineatus subsp. VARKER, Lám. 1,
fig. 1 (elemento “Sc“) [elemento S3], Lám. 1, figs. 3, 4, 7
[elementos S].
1994 Gnathodus bilineatus subsp. VARKER, p. 309, Lám. 2,
fig. 1; Lám. 3, figs. 11, 12 (elemento “Sc“) [elemento S4].
1998 Gnathodus bilineatus (ROUNDY); BELKA & LEHMANN,
Lám. 1, fig. 7 (elemento “Sc2“) [elemento S3]; fig. 8 (ele­
mento “Sc1“) [elemento S4].
1999 Gnathodus sp. ramiform elements SOMERVILLE, Lám. 3,
figs. 13, 15, 16 [elemento S3], fig. 14 [elemento S4].
1999 Hindeodella ibergensis BISCHOFF; BOŠIČ, Lám. 4, fig. 15
[elemento S3].
2005 Gnathodus girtyi HASS; MEDINA­VAREA, SARMIENTO,
RODRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 31, 32, Lám. 2, fig. 13 [sólo]
[elemento S3].
2006 Hindeodella ibergensis BISCHOFF; NEMYROVSKA, PER­
RET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 6, figs. 7 [elemento S4],
13 [elemento S3].
2006 Hindeodella sp. NEMYROVSKA, PERRET­MIROUSE &
WEYANT, Lám. 6, fig. 6.
p.?2008 Élément S KULLMANN, PERRET­MIROUSE & DEL­
VOLVÉ, Lám. 10, fig. 12 (non figs. 6, 8, 9, 11)
Denominación morfotaxonómica: Hindeodella
ibergensis s.f. BISCHOFF, 1957.
Descripción
Elemento ramiforme bipennado constituido por un
proceso “posterior” y un proceso “anterolateral”. El pro­
ceso “posterior” es alargado, comprimido “lateral­
mente” y con denticulación de tipo hindeodélido, en la
que alternan de 2 a 4 dentículos aciculares de menor ta­
maño entre los dentículos de mayor tamaño.
Donde confluyen ambos procesos se encuentra la
cúspide, la cual es de mayor tamaño que los dentículos
de ambos procesos. De sección subcircular y ápice
agudo a redondeado, se inclina “posteriormente”.
En función de la posición del proceso “anterolateral”
y su morfología pueden distinguirse dos morfologías.
En el caso de los elementos con proceso “anterolateral”
de morfología 1 (elemento S3, Lám. 6, Fig. 17), predo­
mina su posición “anterior” respecto de la cúspide. La
parte de barra es ancha y se inclina “anteriormente”
desde su margen “aboral” hacia los dentículos. Además,
su extremo “anterior” se curva hacia el “lateral interno”
del elemento. Debido a esto, se genera una concavidad
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entre la cúspide y el extremo “anterior” del proceso “an­
terolateral”. Presenta de 4 a 5 dentículos de sección re­
dondeada y discretos que se inclinan hacia la cúspide y
se reclinan “anteriormente” hacia sus ápices, donde se
enderezan nuevamente, siendo ligeramente cóncavos en
vista “lateral interna”. El ángulo de separación con el
proceso “posterior” es de aproximadamente 110o.
En el caso de la segunda morfología (elemento S4,
Lám. 6, Fig. 18), en el proceso “anterolateral” predo­
mina su posición “lateral”. Se encuentra en un ángulo
de 90o respecto del proceso “posterior” proyectándose
“lateral” y “aboralmente”. La parte de barra es ancha,
pero menos visible en vista “lateral interna” que en el
caso de la primera morfología. Presenta también de 4 a
5 dentículos, de sección redondeada que se inclinan pro­
gresivamente hacia la cúspide desde el extremo distal
del proceso “anterior”.
En vista “aboral” se observa que la cavidad basal es
subtriangular y pequeña, y que se extiende en forma de
surco por el margen “aboral” de ambos procesos.
Discusión
Diversos autores (NORBY, 1976; DEAN, 1987; SOMER­
VILLE & SOMERVILLE, 1999; PURNELL et al., 2000) han
ilustrado elementos de las dos morfologías ocupando po­
siciones distintas en el aparato de Gnathodus, basándose
en asociaciones naturales como en el caso de NORBY
(1976). PURNELL et al. (2000) se basa en el aparato de un
gnatódido para proponer la nomenclatura que respondería
a la correcta posición y orientación biológica de los ele­
mentos conodontales dentro del aparato. En el caso de los
autores mencionados anteriormente, ejemplares de H.
ibergensis s.f. con morfología 1 del proceso “anterolate­
ral” ocuparía la posición S3 en el aparato conodontal de
los gnatódidos, mientras que en la posición S4 se situarían
los elementos con morfología de tipo 2.
Familia Mestognathidae AUSTIN & RHODES
en ROBINSON, 1981
Esta familia, según SWEET (1988) está constituida
exclusivamente por el género Mestognathus BISCHOFF,
1957, y sus cinco especies.
Género Mestognathus BISCHOFF, 1957
Especie tipo: Mestognathus beckmanni BISCHOFF,
1957.
1957 Mestognathus BISCHOFF, p. 36.
Diagnosis según VON BITTER et al. (1986)
Aparato constituido por elementos P1 de tipo pecti­
niforme formados por parapeto “interno, lámina “ante­
rior” en posición dextral (se une al margen “derecho”
de la plataforma y plataforma amplia. Presentan simetría
de Clase III de LANE (1968). Respecto a los elementos
ramiformes, VON BITTER et al. (1986) no reconocían con
certeza que el aparato de Mestognathus tuviese elemen­
tos ramiformes debido a la falta de asociaciones natura­
les, la rareza relativa del género y del comportamiento
hidrodinámico de los elementos del aparato. Sin em­
bargo, no descartan que bajo condiciones óptimas estos
elementos estuvieran presentes en el aparato, ya que
consideraban que el stress ambiental perjudicaba la ca­
pacidad para retener los elementos ramiformes en el
aparato (VON BITTER et al., 1986; MERRILL & VON BIT­
TER, 1984). Hacen notar también, que otros cavusgna­
tideos contemporáneos sí presentan elementos
ramiformes en el aparato. DEAN (1987) y SOMERVILLE
(1999) incluyen en sus reconstrucciones del género
elementos ramiformes.
Discusión
El género Mestognathus fue definido por BISCHOFF
(1957) a partir de 50 ejemplares pectiniformes de la
“Lower Goniaties Stufe” (cuIIIα) del Misisípico de
Alemania (VON BITTER et al., 1960).
HIGGINS en 1961 describió y nombró, a partir del
material del Namuriense de Inglaterra, la especie Mes­
tognathus bipluti. Posteriormente, GLOBENSKY (1967)
y RHODES et al. (1969) describieron dos especies nue­
vas Mestognathus dhuensis y Mestognathus neddensis,
respectivamente y BELKA (1983) describió la especie
M. groessensi.
En la monografía sobre Mestognathus realizada por
VON BITTER et al. (1986), los autores reevaluaron el
material ilustrado previamente por otros autores y las
diagnosis y realizaron una revisión no sólo de la siste­
mática del género y sus especies, sino también abor­
daron de forma detallada la ontogenia, relaciones
filogenéticas, paleoecología y paleobiogeografía de los
representantes de este género. Propusieron además,
una zonación para ambientes marinos someros basada
en las especies de Mestognathus. Así, determinaron
que los especímenes de M. dhuensis GLOBENSKY y M.
neddensis RHODES, AUSTIN & DRUCE, no eran sino si­
nónimos de M. beckmanni, M. bipluti y Mestognathus
spp. Describieron y nombraron dos nuevas especies:
Mestognathus harmalai SANDBERG & VON BITTER y
Mestognathus praebeckmanni SANDBERG, JOHNSTON,
ORCHARD & VON BITTER.
VON BITTER et al. (1986) reconocen sólo 5 especies,
en función de sus elementos P1, las cuales muestran la
siguiente secuencia filogenética: M. harmalai—M. gro­
essensi—M. praebeckamnni—M. beckmanni—M. bi­
pluti, que está caracterizada por el aumento en el tamaño
de la lámina fija y la disminución del tamaño de la lá­
mina libre así como por la evolución en el desarrollo del
parapeto “interno” y la escotadura “anterior” (Fig. 6.19).
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Para VON BITTER et al. (1986), Mestognathus podría
haber evolucionado a partir de Clydagnathus gilwernen­
sis RHODES, AUSTIN & DRUCE 1969 (Cavusgnathidae)
en el Courceiense (finales del Tournaisiense), debido a
que sus elementos P1 presentan una lámina “anterior”
que se une al margen derecho (plataforma “externa”),
una carena “posterior” que se extiende “anteriormente”,
hasta por lo menos la mitad de la plataforma, y un para­
peto con forma redondeada (DRUCE, 1969), caracteres
que ambos comparten (Fig. 6.19). Además, consideran
que Mestognathus y Clydagnathus tienen una paleoe­
cología similar, ya que ambos caracterizan ambientes
marinos someros, cercanos a la costa.
Mestognathus beckmanni? BISCHOFF, 1957
(Elemento P1)
Lámina 6, Figura 19
?*1957 Mestognathus beckmanni n. sp. BISCHOFF, p. 37, Lám.
2, figs. $a­d, 5, 6, 8, 9.
?p.1967 Mestognathus dhuensis GLOBENSKY, Lám. 57, fig. 22
[sólo].
?1969 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; RHODES, AUSTIN
& DRUCE, pp. 150­152, Lám. 15, figs. 7a­d.
?1969 Mestognathus neddensis RHODES, AUSTIN & DRUCE, pp.
153, 154, Lám. 15, figs. 2a­c, 3.
?1973 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; AUSTIN &
ALDRIDGE, Lám. 2, fig. 12.
?1974 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; MATTHEWS &
THOMAS, Lám. 50, figs. 27, 28.
?1981 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; METCALFE, pp. 31,
33, Lám. 8, figs. 1, 2.
?1982 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; HIGGINS & WAG­
NER­GENTIS, Lám. 34, figs. 16, 17.
?1983a Mestognathus beckmanni BISCHOFF; METCALFE, Lám.
2, figs. 5, 6.
?p.1982 Mestognathus sp. VON BITTER & PLINT­GEBERL, Lám.
4, fig. 2 [sólo].
?1985 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; VARKER & SEV­
ASTOPULO, p. 200, Lám. 5.5, figs. 1, 3, 5.
?1985 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; BELKA, Lám. 10,
figs. 4­7.
?1985 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; WEYANT, Lám. 5,
figs. 5­7.
?1986 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; BELKA &
GROESSENS, Lám. 2, figs. 3a, b.
?1986 MestognathusbeckmanniBISCHOFF; VON BITTER, SANDBERG &
ORCHARD, pp. 35­37, Lám. 1, figs. 1­8, 23; Lám. 2, figs. 1­5, 9;
Lám. 3, figs. 1­5, 9; Lám. 4, figs. 1­5, 9; Lám. 12, figs. 1­6; Lám.
13, figs. 1­9; Lám. 14, figs. 1­12; Lám. 15, figs. 1­12; Lám. 16;
Lám. 17, figs. 1­13; Lám. 19, figs. 1­5; Lám. 20, figs. 3, 6, 10, 12;
Lám. 23, figs. 1­3; Lám. 25, figs. 7­9; Lám. 26, fig. 4; Lám. 27,
figs. 3, 4, 7.
?1986 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; BELKA &
GROESSENS, Lám. 2, figs., 3a, b.
?1987 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; AUSTIN, Lám.
13.4, fig. 1.
?1987 Mestognathus beckmanni (BISCHOFF); ARMSTRONG &
PURNELL, Lám. 3, figs. 4, 6.
?1991 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; STONE, p. 32, Lám.
1, figs. 10­11.
?1991 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; MENÉNDEZ­ÁL­
VAREZ, pp. 223, 224, Lám. 33, figs. 4­6.
?1992 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; PURNELL, pp. 31­
33, Lám. 5, fig. 8.
?1999 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; MEISCHNER & NE­
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Figura 6.19.­ Filogenia de Mestognathus según VON BITTER et al. (1986).
MYROVSKA, Lám. 2, figs. 17, 18.
?1999 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; SOMERVILLE, Lám.
9, fig. 1.
?p.2006 Mestognathus beckmanni BISCHOFF; NEMYROVSKA,
PERRET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 4, figs. 23, 25 
Descripción
Elemento pectiniforme carminado. En vista “oral”,
la lámina libre se une al parapeto externo. Está consti­
tuida por cinco dentículos fusionados aunque individua­
lizados unos de otros. Su ápice es triangular. Excepto el
del dentículo posterior que es aguzado. Este dentículo
presenta un tamaño mayor que el resto, realzándose sig­
nificativamente sobre los demás.
La plataforma es alargada y se va estrechando hacia
el extremo “posterior”. Presenta una carena central flan­
queada por dos surcos adcarenales. Los parapetos están
constituidos por una serie de crestas y surcos transver­
sales a la plataforma. La escotadura “anterior”, entre los
dos parapetos no se encuentra muy desarrollada.
El parapeto “interno” comienza muy anteriormente, a
la altura del primer dentículo de la lámina libre, aunque
no se observa su desarrollo completo por encontrarse frac­
turado. El margen basal del elemento presenta una quilla
longitudinal hasta el extremo posterior que se desarrolla a
partir de la fósula basal, la cual se sitúa anteriormente.
En vista “aboral”, como es característico del género
Mestognathus, el ejemplar no presenta una cavidad
basal, sino una fósula basal, situada justo debajo del
dentículo posterior de la lámina libre. Se dirige hacia la
parte anterior y posterior en forma de expansiones la­
biadas. Se observa un surco que se desarrolla desde el
extremo posterior hasta la parte anterior.
Discusión
Aunque la morfología del parapeto “interno” es si­
milar a la de Mestognathus beckmanni (no es de tipo es­
patulado, es recto y parece acabar de forma abrupta),
por encontrarse el ejemplar fracturado no puede adscri­
birse con certeza a esta especie.
Mestognathus bipluti HIGGINS, 1961
(Elemento P1)
Lámina 6, Figuras 20­22
*1961 Mestognathus bipluti HIGGINS, pp. 216, 217, text­fig.
4, Lám. x, figs. 1, 2.
p. 1967 Mestognathus dhuensis n. sp. GLOBENSKY, pp. 442,
443, Lám. 57, figs. 23, 24 [sólo].
1969 Mestognathus bipluti HIGGINS; RHODES, AUSTIN &
DRUCE, pp. 152, 153, Lám. 15, figs. 1a­3c, 8a, b.
1969 Mestognathus neddensis RHODES, AUSTIN & DRUCE, pp.
153, 154, Lám. 15, figs. 6a­c [sólo].
?1970 Mestognathus bipluti HIGGINS; MARKS & WENSINK, p.
266, Lám. 1, figs. 7, 8.
1973 Mestognathus neddensis RHODES, AUSTIN & DRUCE;
AUSTIN & ALDRIDGE, Lám. 1, fig. 12.
1975 Mestognathus bipluti HIGGINS; HIGGINS, p. 62, Lám. 8,
figs. 8, 10.
1975 Mestognathus sp. HIGGINS, pp. 62, 63, Lám. 10, figs. 12,
13.
1980 Mestognathus bipluti HIGGINS; SKOMPSKI & SOBOŃ­
PODGÓRSKA, Lám. 5, figs. 12­14.
1985 Mestognathus bipluti HIGGINS; VARKER & SEVASTOPULO,
p. 198, Lám. 5.4, figs. 17, 18.
1986 Mestognathus bipluti HIGGINS; VON BITTER, SANDBERG
& ORCHARD, pp. 37­39, Lám. 1, figs. 9, 10, 13­15, 24, 25;
Lám. 2, figs. 6, 7, 10­12; Lám. 3, figs. 6, 7, 10­12; Lám.
4, figs. 6, 7, 10­12; Lám. 19, figs. 6­10; Lám. 20, figs. 1,
2, 4, 7­10, 13; Lám. 21, figs. 1­10; Lám. 22, figs. 1­8;
Lám. 23, figs. 4­10; Lám. 24, figs. 1­13; Lám. 25, fig. 10;
Lám. 26, figs. 1, 2, 5­8; Lám. 27, figs. 1, 2, 5, 6, 8, 9; Lám.
28, figs. 1, 4, 6; Lám. 29, figs. 1­4, 7, 8.
1987 Mestognathus bipluti HIGGINS; VON BITTER & PLINT, pp.
357, 358, fig. 4.4­4.6, 4.11, 4.12.
1987 Mestognathus bipluti HIGGINS; DEAN, pp. 81, 82, Adden­
dum, Lám. 3, fig. 9.
1992 Mestognathus bipluti HIGGINS; KULAGINA, RUMYANT­
SEVA, PAZUKHIN & KOCHETOVA, Lám. XXXII, fig. 4.
1993 Mestognathus sp. indet. DAVIES, AUSTIN & DAVIES, Lám.
2, figs. 8a­c.
1996 Mestognathus bipluti HIGGINS; SKOMPSKI, Lám. 2, figs.
4, 5.
1999 Mestognathus bipluti HIGGINS; SOMERVILLE, Lám. 9, figs.
2, 4, 5.
1999 Mestognathus bipluti HIGGINS; SOMERVILLE &
SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 3.
2005 Mestognathus bipluti HIGGINS; QI & WANG, Lám. 1, figs.
4, 7.
2005 Mestognathus bipluti HIGGINS; MEDINA­VAREA,
SARMIENTO, RODRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 40, 42, Lám. 3,
figs. 9a, b.
?2009 Mestognathus bipluti HIGGINS; GIBSHMAN, KABANOV,
ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám. 7, figs. 1­5.
2009 Mestognathus bipluti HIGGINS, NIKOLAEVA, KULAGINA,
PAZUKHIN, KOCHETOVA & KONOVALOVA, Lám. 3, fig. 13.
2011 Mestognathus bipluti HIGGINS; NEMYROVSKA, WAGNER,
WINKLER PRINS & MONTAÑEZ, Lám. 1, fig. 14.
2014 Mestognathus bipluti HIGGINS; NEQQAZI, RAJI & BEN­
FRIKA, Figs. 5.11, 5.12.
Descripción
Elemento pectiniforme carminiplanado constituido
por una lámina “anterior” (en el lado “externo” del ele­
mento), un parapeto “interno” (en el lado “interno” del
elemento, y por una plataforma dividida en “interna” y
“externa” debido a una carena que la atraviesa.
La lámina “anterior”, tanto en vista “oral” como “la­
teral interna” está formada por la lámina libre y por la
lámina fija, definidas por la posición de la cúspide, la
cual está incluida dentro de la lámina fija. La cúspide,





subtriangular, presenta un tamaño ligeramente mayor
que el resto de dentículos, hasta 6 en formas adultas,
aunque en formas gerontes el tamaño de la cúspide y los
dentículos puede ser similar por acreción de láminas de
apatito. Incluso, procesos como la abrasión pueden en­
mascarar el tamaño y morfología de cúspide y dentícu­
los, siendo difícil distinguirlos. Cúspide y dentículos se
inclinan “posteriormente”. Entre la lámina “anterior” y
el parapeto “interno” se desarrolla una escotadura muy
marcada, separando ambos elementos el primer cuarto
de la parte “anterior” de este elemento P1.
El parapeto “interno” tiene una forma espatulada ca­
racterística y se extiende “anteriormente” casi hasta el
mismo punto que el extremo “anterior” de la lámina
libre. Tanto en vista “oral” como “lateral interna” se ob­
servan una serie de dentículos, hasta 3 en aquellos ejem­
plares enteros, dos de los cuales, más pequeños, se
localizan “anteriormente” al dentículo de mayor tamaño
de este parapeto.
La plataforma es grande, ocupa las 2/3 partes del ele­
mento, encontrándose su máxima anchura hacia la parte
“media” y “posterior” del elemento. La carena longitu­
dinal, que está constituida por una serie de nódulos dis­
cretos, que en ejemplares adultos pueden fusionarse
formando una cresta (generalmente en la parte “ante­
rior” de ésta), presenta una posición central en la plata­
forma “posterior” para acercarse al lado “interno” o
izquierdo de la plataforma y ascender por este lado
hasta, en algunos ejemplares, alcanzar el extremo “an­
terior” del parapeto “interno”. Generalmente en ejem­
plares adultos y gerontes, aunque la carena asciende por
el lado izquierdo del elemento, no llega a alcanzar el ex­
tremo del parapeto “interno”. La carena se extiende li­
geramente más “posteriormente” que la plataforma. De
esta forma, la carena separa la plataforma “interna” y
“externa” así como los dos surcos adcarenales. La or­
namentación de ambas plataformas se caracteriza por
una serie de crestas y surcos muy desarrollados, que
hacia los extremos “anterior” y “posterior” de ambas
plataformas, está formada más bien por nódulos discre­
tos. Las crestas se forman por el ensanchamiento de los
nódulos existentes en estados ontogenéticos tempranos.
Los surcos adcarenales que deja la carena son dos, el
principal a su derecha, excavado, y el secundario, a su
izquierda y elevado. Los márgenes laterales de la plata­
forma son sinuosos.
En vista “lateral” se observa como el elemento es
convexo. Una fósula basal, un margen basal regresivo
y dos quillas secundarias caracterizan al elemento P1.
La fósula basal se localiza en la parte media “anterior”
del elemento, es pequeña y subcircular. Se extiende
como un surco estrecho por la parte media del margen
basal regresivo hacia el extremo posterior del elemento
y también por la parte media de este margen, pero el
que rodea a las quillas secundarias, por lo menos por la
primaria. Es poco frecuente observar el surco exten­
diéndose por la quilla secundaria. El margen basal re­
cesivo lo forman las distintas láminas de acreción de
apatito que se hacen visibles por la morfología “aboral”
del elemento (fósula en lugar de cavidad basal”). La
quilla primaria se encuentra definida por la lámina
libre, y la secundaria por el parapeto “interno”.
Discusión
Mestognathus bipluti HIGGINS se diferencia de Mes­
tognathus beckmanni BISCHOFF por varios caracteres:
(i) fundamentalmente, M. bipluti posee un parapeto “in­
terno” espatulado con hasta 3 dentículos y que, “ante­
riormente” casi se extiende hasta el mismo punto que
la lámina “anterior”, mientras que el de M. beckmanni
es mucho más corto, no se extiende tan “anteriormente”
como la lámina “anterior”, su terminación “anterior” es
recta y abrupta y posee un único dentículo en el para­
peto, aunque a veces, uno más pequeño puede estar pre­
sente; (ii) los dentículos de la lámina “anterior” suelen
encontrarse mejor definidos en M. beckmanni, además
de presentar una cúspide en posición “posterior” en la
lámina fija muy desarrollada e inclinada “posterior­
mente” por lo que parece colgar por encima de la pla­
taforma, (iii) la escotadura “anterior” en M. bipluti es
más pronunciada que en M. beckmanni y (iv) la carena
en M. bipluti aunque asciende por la plataforma “in­
terna”, definiéndola, sustenta nódulos que pueden des­
aparecer antes del extremo “anterior” del parapeto
“interno”, mientras que en M. beckmanni, es más
común que los nódulos lo alcancen.
Mestognathus spp.
Elemento P1
Lámina 6, Figura 23
Discusión
Se incluyen dentro de este grupo todos aquellos
elementos P1 en los que se reconocen las característi­
cas del género, pero que debido a su estado de preser­
vación, fundamentalmente por fracturación del
parapeto interno, no se pueden adscribir a una especie
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Material Mestognathus bipluti
Capa Sinestrales Dextrales Fragmentos
TZ2/3­2 1
TZ2/4­1 2 2 1








determinada. En algún otro caso, como en el del ejem­
plar ID2/8­3/218 (Lám. 6, Fig. 23), además de encon­
trarse su parapeto “interno” fracturado, es un ejemplar
juvenil, donde los caracteres definitorios de la especie
no se encuentran completamente desarrollados. VON
BITTER et al. (1986) señalan que las diagnosis realiza­
das por ellos, como por otros autores de las 5 especies
de mestognátidos se basan en las características obser­
vadas en ejemplares adultos, ya que en las formas ju­
veniles, por ejemplo, especímenes de M. beckmanni y
M. bipluti pueden ser muy similares. Otro aspecto que
señalan estos autores y que se observa en este ejem­
plar, es que la fósula basal en ejemplares juveniles se
encuentra más abierta, el margen basal recesivo es más
abultado (pareciéndose a una cavidad basal, caracte­
rística que los autores señalan que ha llevado a que
ejemplares de Mestognathus fuesen identificados
como Cavusgnathus) y una quilla muy desarrollada
que se dirige de éste hacia la parte “posterior” del ele­
mento, mientras que en adultos la fósula basal está más
retraída en la parte central del elemento, el margen
basal recesivo no es tan abultado sino que es más apla­
nado y la quilla muy poco conspicua.
Mestognathus? spp.
Elemento P2
Lámina 6, figura 24
Descripción
Elemento pectiniforme angulado constituido por un
proceso “anterior” y un proceso “posterior”. El ejemplar
identificado como ID2/8­2/121 se encuentra fracturado
observándose únicamente gran parte del proceso “ante­
rior” y una parte pequeña de la zona central donde se
localizaría la cúspide. Esta zona se encuentra curvada.
Los dentículos son alargados, con ápice subtriangular e
inclinados “posteriormente”. La parte de barra del pro­
ceso está comprimida “lateralmente” y tiene una altura
mayor que la de los dentículos.
La cavidad basal, en vista “aboral” es subovalada,
alargada y estrecha y se continua en forma de surco por
el margen “aboral” de ambos procesos.
Discusión
En la literatura hay diversos ejemplares similares al
nuestro, algunos de ellos asignados al género Mestog­
nathus como los ilustrados por METCALFE (1981. Lám.
19, fig. 6., ejemplar de Ozarkodina macra BRANSON &
MEHL), SOMERVILLE (1999, Lám.9, figs. 6­8, elementos
Pb vicariantes de Mestognathus spp.) y ARMSTRONG &
PURNELL [1987, Lám. 3, fig. 5, ejemplar de Mestogna­
thus beckmanni (BISCHOFF)]. Como aún se desconoce la
composición del aparato conodontal de Mestognathus,
asignamos este ejemplar a dicho género pero con dudas.
Familia Spathognathodontidae HASS, 1959
SWEET (1988) define a los representantes de esta
familia como un grupo variable, plástico y con un am­
plio rango estratigráfico, que incluye además las for­
mas ancestrales de los ozarkodínidos.
Posteriormente, autores como PURNELL & VON
BITTER (1992) o REXROAD & VARKER (1992), y con la
consolidación de la taxonomía multielemental, al re­
alizar la revisión del género Vogelgnathus NORBY &
REXROAD y la determinación del nuevo género
Synclydognathus REXROAD & VARKER, respectiva­
mente, eliminaron géneros morfotaxonómicos tradi­
cionalmente incluidos dentro de esta familia por ser
sus elementos P1 de tipo spathognathodontiformes y
determinaron que su familia era desconocida. PUR­
NELL & VON BITTER (1992) se basaron en que para de­
terminar relaciones filogenéticas supragenéricas, no
sólo hay que considerar los elementos pectiniformes,
que son los de mayor velocidad evolutiva (MERRILL
et al. 1990), sino también los elementos ramiformes
del aparato, más conservadores en cuanto a evolución
se refiere. Muchos de los géneros incluidos tradicio­
nalmente en esta familia presentaban en su aparato
elementos que no eran de plataforma muy distintos
unos de otros (i.e. los de Lochriea respecto a los de
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Material Mestognathus spp.






















Vogelgnathus o los apatognátidos que junto con los de
Spathognathodus scitulus s.f. conforman el aparato de
Synclydognathus), como con sus posibles ancestros.
Al no quedar claras las relaciones filogenéticas entre
ancestros y descendientes, así como entre los integran­
tes de esta familia bajo la nueva perspectiva de la ta­
xonomía multielemental, PURNELL & VON BITTER
(1992) prefirieron mantener como desconocida la fa­
milia a la que se adscribe el género Vogelgnathus. En
el caso de Synclydognathus REXROAD & VARKER
1992, adoptaron una actitud similar, ya que al com­
probar que Sp. scitulus y los apatognátidos carbonífe­
ros descritos hasta el momento, en realidad formaban
parte del mismo aparato. Las relaciones presupuestas
hasta ese momento para Sp. scitulus podrían diferir
para el aparato multielemental de Synclydognathus.
Los primeros spathognathodontideos se conocen
cerca de la base del Ordovícico extendiéndose hasta
el Carbonífero (cf. SWEET, 1988).
Género Lochriea SCOTT, 1942
Especie tipo: Lochriea commutata (BRANSON &
MEHL, 1941c).
1941c Spathognathodus BRANSON & MEHL, p. 98.
1942 Lochriea SCOTT, p. 298.
1970 Paragnathodus MEISCHNER (nom. nud.), p. 1173.
1975 Paragnathodus HIGGINS, p. 70.
1976 Lochriea SCOTT; NORBY, p. 146.
Diagnosis según SCOTT (1942), NORBY (1976) y
SWEET (1988)
Aparato quinque a seximembrado según NORBY
(1976). Elemento P1 carminiescafado spathognathodon­
tiforme, formado por lámina libre, una plataforma sub­
circular a subrectangular y una carena en posición
central. Elemento P2 angulado (Subbryantodus sub­
aequalis s.f. HIGGINS), elemento M dolobrado neoprio­
niodontiforme (Neoprioniodus montanaensis s.f. SCOTT
o Neoprioniodus singularis s.f. HASS), elemento S0
alado de tipo hibbardélido (Hibbardella pennata s.f.
REXROAD) y elementos S, referidos previamente por
PURNELL et al. (2000) como “Sc” (S2/4), bipennados de
tipo hindeodélido (Hindeodella germana s.f. HOLMES).
Tanto DEAN (1987) como SOMERVILLE (1999) ilustran
un elemento “Sb” (posible S1) de Lochriea sp. Todos
los elementos, menos el elemento S0 se encontrarían si­
métricamente pareados en el aparato conodontal. Los
elementos ramiformes son vicariantes entre las distintas
especies de Lochriea.
Discusión
SCOTT (1942), basándose en asociaciones naturales
del Misisípico de Montana, fue el primero en describir
un aparato completo de Lochriea, en concreto, el de la
especie L. montanaensis. Sus cuatro elementos P1, se
encuentran pareados y corresponden a láminas alargadas
carminiescafadas, cuya cavidad basal se expande con
forma de copa hacia el extremo posterior. Consideró que
el aparato de Lochriea montanaensis estaba formado por
4 elementos “Pa”, 4 “Pb”, 4 “M” y 10 elementos “Sc”.
BRANSON & MEHL (1941c) describieron unos ele­
mentos P1 muy similares a los anteriores procedentes
de Oklahoma que denominaron como Spathognathodus
commutatus.
NORBY (1976), fue quien a partir de asociaciones na­
turales, comprobó que Lochriea montanaensis y Spathog­
nathodus commutatus pertenecían a una misma especie
pero con un distinto grado de conservación, por lo que
concluyó que Lochriea era la asignación genérica apro­
piada. Consideró que el aparato estaría compuesto por 2
elementos “Pa”, 2 “Pb”, 2 “M”, 1 “Sa”, 6 “Scα” y 2 “Scβ”.
SKOMPSKI et al. (1995) realizaron un amplio estudio
sobre las especies de Lochriea y sus rangos estratigráfi­
cos para analizar su potencial como marcadores bioestra­
tigráficos de algunas de las especies más recientemente
reconocidas. En su trabajo señalan que L. montanaensis
SCOTT fue incluida por HIGGINS (1975) en el género Pa­
ragnathodus, quien lo propuso formalmente, aunque ya
fuera propuesto y considerado nomen nudum por MEIS­
CHNER (1970). Posteriormente, en la década de los 80 se
consideró Paragnathodus como un sinónimo de Loch­
riea y que este último tenía prioridad.
Por lo general, como señalan SKOMPSKI et al. (1995)
la distinción de las especies se ha realizado en función
de la ornamentación de la plataforma. Las especies más
antiguas de Lochriea como L. cracoviensis BELKA, L.
saharae NEMYROVSKA, PERRET­MIROUSE & WEYANT y
L. commutata (BRANSON & MEHL) carecen de ornamen­
tación, pero a partir del Viseense superior, se registran
las primeras formas ornamentadas como L. mononodosa
RHODES, AUSTIN & DRUCE o L. nodosa (BISCHOFF) con
uno o más nódulos en la plataforma.
En el Viseense superior a tardío, posterior a la apari­
ción de L. nodosa y L. mononodosa, la ornamentación de
la plataforma se vuelve cada vez más compleja en las es­
pecies más jóvenes de Lochriea: (i) el número de nódulos
aumenta considerablemente (L. multinodosa WIRTH), (ii)
se desarrollan crestas en lugar de nódulos en ambos lados
de la plataforma que se pueden fusionar con la carena en
la parte “posterior” de la plataforma o en su parte central
como en L. cruciformis (CLARKE), y (iii) presencia de
grandes nódulos formando crestas ya sea en la parte “pos­
terior” de la plataforma o en la parte “anterior” o central
de la misma (como observaron NEMIROVSKAYA et al.,
1994, al definir las especies L. ziegleri NEMYROVSKA, PE­
RRET & MEISCHNER y L. senckenbergica NEMYROVSKA,
PERRET & MEISCHNER, respectivamente).
Autores como HIGGINS (1975) señalaron la importan­
cia de estas nuevas formas ornamentadas (en su caso, co­
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mentarios sobre “Paragnathodus” cruciformis) y su po­
sible valor bioestratigráfico, mientras otros como VON
BITTER & NORBY (1994) cuestionaron el empleo de los
grandes nódulos de la plataforma para definir especies de
Lochriea. En función de todo lo anterior, SKOMPSKI et al.
(1995) señalaron que las inconsistencias en cuanto a la
determinación de las especies de Lochriea invalidaban su
valor bioestratigráfico, por lo que propusieron una clave
para la identificación de las distintas especies (Fig. 6.20).
PAZUKHIN & NEMIROVSKAYA (en KULAGINA et al.,
1992) propusieron dos nuevas especies, Paragnathodus
(Lochriea) monocostatus y Paragnathodus costatus en
las que los nódulos de L. mononodosa y L. nodosa, res­
pectivamente, son sustituidos por 1 o 2 crestas. SKOMPSKI
et al. (1995) indicaron que aunque las dos primeras for­
mas podrían tratarse como dos especies distintas, forma­
rían una serie morfológica con L. mononodosa y L.
nodosa, por lo que serían variedades de las últimas.
En cuanto al origen de Lochriea, la opinión genera­
lizada señalaba a Bispathodus stabilis como posible an­
cestro (MEISCHNER, 1970; HIGGINS, 1975; BELKA, 1985;
MEISCHNER & NEMYROVSKA, 1999; STONE, 1991, NEMY­
ROVSKA et al., 2006). NEMYROVSKA et al. (2006) propo­
nían que Lochriea commutata habría derivado de
Bispathodus stabilis vía Lochriea saharae, mientras que
Lochriea cracoviensis habría derivado directamente de
B. stabilis, basándose en la presencia de formas inter­
medias entre B. stabilis y L. cracoviensis y B. stabilis y
L. saharae en las colecciones de la Formación El Hariga
(Valle de Saoura, Algeria) (Fig. 6.21A). ATAKUL­ÖZDE­
MIR et al. (2012) señalan que según este concepto, Loch­
riea sería un grupo polifilético y mencionan otras
propuestas de relaciones evolutivas de Lochriea: (i)
NORBY (1976), como hemos señalado anteriormente, su­
gería que Lochriea commutata y Gnathodus symmutatus
podrían haber evolucionado de un ancestro similar casi
simultáneamente, dando lugar, posteriormente a formas
ornamentadas (L. nodosa y L. mononodosa, y G. homo­
punctatus, respectivamente); (ii) para SWEET (1988)
Lochriea podría estar relacionado estrechamente con
Vogelgnathus, e incluso ser congenéricos, y que junto
con Sweetognathus formarían un grupo que habría de­
rivado de Bispathodus [según lo planteado por BELKA
(1985)]; (iii) para DZIK (1991), el posible ancestro de
Lochriea estaría dentro de los Bactrognathidae junto con
taxones como Scaliognathus, Doliognathus, Staurogna­
thus, posibles descendientes de Idioprioniodus y, por úl­
timo; (iv) DONOGHUE et al. (2008) consideran que sus
análisis cladísticos apoyan parcialmente los resultados
de SWEET (1988) en cuanto a que Lochriea formaría un
clado con (Sweetognathus + Clydagnathus), pero no una
relación tan cercana con Vogelgnathus, siendo los resul­
tados incompatibles con lo propuesto por DZIK (1991).
En el trabajo de ATAKUL­ÖZDEMIR et al. (2012) los re­
sultados obtenidos de los análisis cladísticos realizados
para probar las relaciones filogenéticas y origen de Loch­
riea, como la hipótesis de NORBY (1976), ninguno de los
15 árboles obtenidos producían clados compatibles con
ninguna de las hipótesis sobre el origen y relaciones filo­
genéticas de Lochriea (ni con B. stabilis ni con Protog­
nathodus o Gnathodus, géneros en los cuales también fue
incluido), aunque apoyaban una relación estrecha entre
Lochriea y Sweetognathus (SWEET, 1988) y Clydagna­
thus (DONOGHUE et al. 2008), resolviéndose Lochriea
como un grupo hermano de (Sweetognathus + Clydag­
nathus) constantemente (Fig. 6.21B). En cuanto a “Gna­
thodus” homopunctatus, como ya señalamos, para
ATAKUL­ÖZDEMIR et al. (2012) debería ser incluido dentro
del género Lochriea al formar continuamente un clado
con las especies de Lochriea incluidas en su análisis (‘L.’
homopunctatus (L. commutata + L. saharae), además de
ser considerado su forma más primitiva (Fig. 6.21B).
Lochriea commutata (BRANSON & MEHL,
1941c)
Elemento P1
Lámina 7, Figuras 1­7
*1941c Spathognathodus commutatus n. sp. BRANSON &
MEHL, p. 98, Lám. 19, figs. 1­4.
1942 Lochriea montanaensis SCOTT, p. 298, text­fig. 1c, Lám.
37, figs. 1­7; Lám. 38, figs. 1­4, 6, 7, 12; Lám. 39, figs. 1,
4, 7, 9; Lám. 40, figs. 13, 15, 19 (componente
spathognátido).
1953 Gnathodus inornatus HASS, p. 80, Lám. 14, figs. 9­11.
1957 Gnathodus commutatus commutatus BRANSON & MEHL;
BISCHOFF, p. 22, Lám. 4, figs. 2­6, 15.
1957 Spathognathodus cf. Spathognathodus commutatus
BRANSON & MEHL; REXROAD, p. 38, Lám. 13, figs. 23, 24.
1958 Spathognathodus cf. Spathognathodus commutatus
BRANSON & MEHL; REXROAD, p. 26, Lám. 16, fig. 8.
1960 Spathognathodus commutatus BRANSON & MEHL;
CLARKE, p. 19, Lám. III, figs. 4, 5.
1961 Gnathodus commutatus (BRANSON & MEHL); REXROAD
& BURTON, p. 1153, Lám. 139, figs. 1­3.
1961 Gnathodus commutatus var. commutatus (BRANSON &
MEHL); HIGGINS, pp. 212, 213, Lám. 10, fig. 6, text­fig. 1a.
1962 Gnathodus commutatus commutatus (BRANSON &
MEHL); HIGGINS, Lám. 2, fig. 22.
1964 Gnathodus commutatus pellaensis (YOUNGQUIST &
MILLER); REXROAD & FURNISH, p. 671, p. 111, fig. 3. 
1968 Gnathodus commutatus (BRANSON & MEHL); HIGGINS &
BOUCKAERT; p. 30, Lám. 2, fig. 5.
1969 Gnathodus commutatus (BRANSON & MEHL); RHODES,
AUSTIN & DRUCE, pp. 95, 96, Lám. 119, figs. 9a­12d.
1970 Gnathodus commutatus commutatus (BRANSON &
MEHL); MARKS & WENSINK, p. 259, Lám. 3, figs. 1a, b.
1971 Paragnathodus COLLINSON, REXROAD & THOMPSON, fig. 1.
1971 Gnathodus commutatus (BRANSON & MEHL);
COLLINSON, REXROAD & THOMPSON, fig. 8.
1973 Gnathodus commutatus (BRANSON & MEHL); AUSTIN &
ALDRIDGE, Lám. 1, fig. 3; Lám. 2, fig. 10.
1974 Gnathodus commutatus commutatus (BRANSON &
MEHL); MATTHEWS & THOMAS, Lám. 51, figs. 10, 11.
1975 Paragnathodus commutatus (BRANSON & MEHL); HIG­
GINS, pp. 70, 71, Lám. 7, figs. 7­9, 11, 13, 16, 20, 21.
1976 Lochriea commutatus (BRANSON & MEHL); NORBY, p.
146, Lám. 11, figs. 1­10, 12­14, 16.
1980 Gnathodus commutatus (BRANSON & MEHL); METCALFE,
p. 304, Lám. 38, figs. 3, 4.
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1980 Paragnathodus commutatus (BRANSON & MEHL);
SKOMPSKI & SOBOŃ­PODGÓRSKA, Lám. 5, fig. 5.
1981 Gnathodus commutatus (BRANSON & MEHL); METCALFE,
pp. 21, 23, Lám. 7, figs. 6a­b, 7.
1982 Paragnathodus commutatus (BRANSON & MEHL);
BELKA, lám.1, fig. 1.
p.1983a Paragnathodus commutatus (BRANSON & MEHL);
METCALFE, Lám. 2, fig. 13 [sólo] [cop. METCALFE (1980)].
1985 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); VARKER &
SEVASTOPULO, p. 200, Lám. 5.5, figs. 11, 12.
1985 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); HIGGINS, p.
222, Lám. 6.3, fig. 10.
1985 Paragnathodus commutatus (BRANSON & MEHL);
BELKA, Lám. 11, figs. 7­8.
1985 Paragnathodus commutatus (BRANSON & MEHL);
WEYANT, Lám. 5, fig. 4.
1985 Paragnathodus commutatus (BRANSON & MEHL);
WEYANT & MASSA, p. 91, Lám. I, fig. 9.
1985 Paragnathodus commutatus (BRANSON & MEHL);
GRAYSON, DAVIDSON, WESTERGAARD, ATCHLEY, HIGH­
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Figura 6.20.­ Criterios para la determinación de las distintas especies de Lochriea basada en la clave propuesta por SKOMPSKI
et al. (1995). Incluye una especie definida posteriormente, Lochriea saharae NEMIROVSKA, PERRET­MIROUSE & WEYANT, 2006.
A) Lochriea commutata (BRANSON & MEHL), ilustración tomada de METCALFE (1980, lám. 38, fig. 4); B) Lochriea cracoviensis
BELKA, ilustración tomada de PERRI & SPALETTA, lám. 2, fig. 11); C) Lochriea saharae NEMYROVSKA, PERRET­MIROUSE & WE­
YANT, ilustración tomada de NEMYROVSKA et al. (2006, lám. 1, fig. 11); D) Lochriea scotiaensis (GLOBENSKY), ilustración tomada
de NEMYROVSKA (2005, lám. 8, fig. 6); E) Lochriea mononodosa RHODES, AUSTIN & DRUCE, ilustración tomada de SKOMPSKI et
al. (1995, lám. 1, fig. 2); F) Lochriea nodosa BISCHOFF, ilustración tomada de SKOMPSKI et al. (1995, lám. 3 fig. 7); G) Lochriea
multinodosa (WIRTH), ilustración tomada de SKOMPSKI et al (1995, lám. 2, fig. 12); H) Lochriea ziegleri NEMIROVSKAYA, PERRET
& MEISCHNER, ilustración tomada de SKOMPSKI et al. (1995, lám. 1, fig. 12); I) Lochriea senckenbergica NEMIROVSKAYA, PERRET
& MEISCHNER, ilustración tomada de SKOMPSKI et al. (1995, lám. 2, fig. 5); J) Lochriea cruciformis (CLARKE), ilustración tomada
de SKOMPSKI et al. (1995, lám. 3, fig. 10).
TOWER, MONAGHAN & POLLARD, p. 169, Lám. 1, fig. 24;
Lám. 2, fig. 19.
1986 Lochriea commutatus (BRANSON & MEHL); MAPES &
REXROAD, Lám. 1, figs. 19, 20.
1987 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); DEAN, pp. 63­
65, Lám. 6, figs. 1, 2.
1987 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); ARMSTRONG
& PURNELL, Lám. 3, fig. 1.
1988 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); SWEET, pp.
111­113, Fig. 5.51 [fila inferior,1er elemento por la iz­
quierda].
1990 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); REXROAD &
HOROWITZ, pp. 508­510, Lám. 2, figs. 18­23.
1991 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); STONE, pp.
34­37, Lám. 4, figs. 6, 9.
1991 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); MENÉNDEZ­
ÁLVAREZ, lám. 10, figs. 10, 12, 13; lám. 11, figs. 1.
1992 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); KULAGINA,
RUMYANTSEVA, PAZUKHIN & KOCHETOVA, Lám. XXIX,
figs. 1, 2.
?1992 Paragnathodus aff. commutatus (BRANSON & MEHL);
NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA, Lám. 1, figs. 5.
1993 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); DAVIES,
AUSTIN & DAVIES, Lám. 2, figs. 5a­c.
1993 Paragnathodus commutatus (BRANSON & MEHL); PER­
RET, p. 287, 288, Lám. C IX, figs. 1, 3, 4.
1994 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); VARKER, p.
310, Lám. 4, fig. 6.
1995 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); VARKER en
SKOMSPKI et al., Lám. 4, figs. 1­3.
1996 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); KRUMHARDT,
HARRIS & WATTS, p. 46, Lám. 3, fig. 26.
1996 Paragnathodus commutatus (BRANSON & MEHL); RO­
DRÍGUEZ CAÑERO & GUERRA­MERCHÁN, p. 244, Lám. II,
figs. 7, 9.
1996 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); SOBOLEV &
NAKREM, pp. 59, Lám. 1, fig. L.
1997 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); MIZUNO, pp.
251, 253, Figs. 11.8­11.10.
1998 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); BELKA &
LEHMANN, Lám. 3, figs. 5, 6 (elementos “Pa”).
1999 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); MEISCHNER
& NEMYROVSKA, Lám. 4, figs. 17, 20­22.
1999 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); NEMY­
ROVSKA, p. 74.
1999 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); SOMERVILLE,
Lám. 8, figs. 1­4.
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Figura 6.21.­ A) Linaje hipotético de Bispathodus stabilis–Lochriea saharae–Lochriea commutata según NEMYROVSKA et al.
(2006); B) Cladograma indicativo de las posibles hipotéticas relaciones filogenéticas entre las distintas especies de Lochriea
obtenido mediante análisis cladísticos, según ATAKUL­ÖZDEMIR et al. (2012).
1999 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); SOMERVILLE
& SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 19.
1999 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); BOŠIČ, p. 177,
Lám. 3, fig. 10; Lám. 4, fig. 10.
2000 Paragnathodus commutatus (BRANSON & MEHL); O’­
DOGHERTY, RODRÍGUEZ­CAÑERO, GURSKY, MARTÍN­ALGA­
RRA & CARIDROIT, figs. 2.28, 29.
2001 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); KULAGINA,
PAZUKHIN, KOCHETKOVA, SINTSYNA & KOCHETOVA, Lám.
6, figs. 14, 15.
2002b Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); GARCÍA­
LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ, Lám. 5, fig. 1.
2002 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); MÉNDEZ,
Lám. 1, fig. 3.
2003 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); WANG & QI,
Lám. 1, fig. 23.
2005 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); QI & WANG,
Lám. 1, fig. 6.
2005 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); NEMY­
ROVSKA, Lám. 8, figs. 2, 7.
2005 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); BLANCO­FE­
RRERA, GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ, p. 21, fig. 6.2, 6.3.
2006 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); NEMY­
ROVSKA, PERRET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 1, figs. 7, 15;
Lám. 2, figs. 3, 4.
2008 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); KULLMANN,
PERRET MIROUSE & DELVOLVÉ, Lám. 10, figs. 21, 26; Lám.
11, fig. 11.
2009 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); GIBSHMAN,
KABANOV, ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám. 8, figs.
4­7.
2009 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); KABANOV,
GIBSHMAN, BARSKOV, ALEKSEEV & GOREVA, Lám. 1, figs.
8­10.
2011 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); NEMYROVSKA,
WAGNER, WINKLER PRINS & MONTAÑEZ, Lám. 2, figs. 1,
7, 11, 15.
2014 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); NEQQAZI, RAJI
& BENFRIKA, Figs. 5.1, 5.15, 5.18, 5.20.
Denominación morfotaxonómica: Spathognatho­
dus commutatus BRANSON & MEHL, 1941c.
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado formado
por una lámina libre en posición “anterior” y una pla­
taforma en posición “posterior”. La lámina libre es
alargada y comprimida “lateralmente” con alrededor
de 7 dentículos en ejemplares adultos, los cuales son
subredondeados y de sección semicircular. En vista
“oral” la lámina libre se continúa en la plataforma en
forma de carena. En algunos ejemplares la carena se
prolonga “posteriormente” más que la plataforma. Los
nódulos de la carena son subredondeados y, especial­
mente en su parte posterior puede estar expandida.
Los nódulos se caracterizan por una microestructura
poligonal.
Tanto la carena como la plataforma se encuentran
curvadas hacia el “interior” del elemento definiendo una
plataforma “interna” y una “externa”. La morfología de la
plataforma en general, es variable, siendo la más común
subcircular. La plataforma “interna” puede desarrollar una
concavidad en su margen “lateral” hacia la parte “poste­
rior” de ésta. La plataforma carece de ornamentación.
En vista ”aboral” la cavidad basal es subcircular,
amplia y con un surco que la atraviesa por su parte
media y se prolonga por el margen “aboral” de la lámina
libre.
Discusión
Los especímenes recuperados de Lochriea commu­
tata se ajustan a los parámetros que permiten distinguir
lasa diferentes especies de este género de la Figura 6.20.
Elemento P2
Lámina 7, Figuras 8­11
1957 Ozarkodina recta REXROAD, p. 36, Lám. 2, figs. 5, 6.
*1961 Subbryantodus subaequalis HIGGINS, pp. 218, 219,
Lám. xii, fig. 15.
1968 Subbryantodus subaequalis HIGGINS; HIGGINS & BOUCK­
AERT; p. 47, Lám. 3, figs. 1, 2.
1969 Prioniodina subaequalis (HIGGINS); RHODES, AUSTIN &
DRUCE, p. 198, Lám. 28, figs. 1­4.
1970 Ozarkodina subaequalis (HIGGINS); MARKS & WENSINK,
pp. 267, 268, Lám. 1, figs. 12, 13.
1975 Subbryantodus subaequalis HIGGINS; HIGGINS, pp. 74,
Lám. 5, fig. 17.
1976 Lochriea commutatus (BRANSON & MEHL); NORBY, p.
150, Lám. 11, fig. 11, Lám. 12, figs. 9­13 (elemento O).
?1980 Subbryantodus subaequalis HIGGINS; METCALFE, p.
309, Lám. 37, fig. 20.
1981 Subbryantodus subaequalis HIGGINS; METCALFE, Lám.
19, fig. 7.
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Material Lochriea commutata














ID2/8­2 17 11 4
Pc2356 7 2
ID2/8­3 21 9 2
Pc2358 2 2
Capa N 1
1987 Lochriea spp. non­platform elements DEAN, pp. 68, 69,
Lám. 7, fig. 8.
1988 Lochriea elemento “Pb“; SWEET, fig. 5.51 [fila inferior
2º elemento por la izquierda].
1990 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); REXROAD &
HOROWITZ, pp. 508­510, Lám. 2, figs. 10­12 (elemento
“Pb“).
1991 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); STONE, pp.
34­37, Lám. 4, fig. 14 (elemento “Pb“).
1993 Subbryantodus subaequalis HIGGINS; DAVIES, AUSTIN &
MOORE, Lám. 2, fig. 39.
1994 Lochriea sp. VARKER, p. 310, Lám. 4, figs. 11, 12 (ele­
mento “Pb“).
1998 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); BELKA &
LEHMANN, Lám. 3, fig. 9 (elemento “Pb”).
1999 Non­platform elements of Lochriea sp. SOMERVILLE,
Lám. 8, figs. 10­14.
1999 Lochriea sp. SOMERVILLE & SOMERVILLE, Lám. 1, fig.
23.
2006 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); NEMY­
ROVSKA, PERRET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 2, figs. 5, 7,
14, 15 (elemento “Pb“ vicariante entre L. commutata, L.
saharae y L. cracoviensis).
2008 Éléments Pa/Pb KULLMANN, PERRET MIROUSE & DEL­
VOLVÉ, Lám. 10, fig. 19 (non figs. 13, 18).
2012a P2 elements of Lochriea SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FE­
RRERA, fig. 4.11.
Denominación morfotaxonómica: Subbryantodus
subaequalis s.f. HIGGINS, 1961.
Descripción
Elemento ramiforme angulado formado por un pro­
ceso “anterior” cuya longitud es el doble que el proceso
“posterior”. En vista “lateral” ambos procesos forman
un ángulo de 140o en la vertical.
Los procesos son de tipo barra y se encuentran com­
primidos “lateralmente”. Son rectos en su parte media
pero los extremos “anterior” y “posterior” del elemento
pueden estar curvados “internamente”.
En la zona de unión de ambos procesos presentan de
2 a 3 dentículos de un tamaño ligeramente mayor al
resto, pudiendo ser uno de ellos ligeramente mayor, ac­
tuando como cúspide. La morfología y número de den­
tículos pueden variar durante la ontogenia. En formas
adultas el máximo número de dentículos observado es
de 16, mientras que en juveniles es de 9. Los dentículos
en general, son alargados y comprimidos “lateral­
mente”. Discretos en formas juveniles, pudiéndose fu­
sionar por su base y sus márgenes en formas adultas.
Los dentículos del proceso “anterior” son alargados y
rectos, inclinándose “posteriormente” de forma progre­
siva hasta la zona de curvatura del elemento. En el pro­
ceso “posterior” los dentículos son más triangulares y
su inclinación hacia la parte “posterior” y “aboral“ del
elemento es más marcada. En general, no tienen un ta­
maño uniforme, mostrando una heterogeneidad variable
al analizar los distintos ejemplares.
Tanto en vista “lateral” como “aboral” se observa
que bajo la zona de confluencia de los procesos se en­
cuentra una cavidad basal subovalada y pequeña que se
extiende en forma de surco por el margen basal de
ambos procesos.
Discusión
DEAN (1987) pone en sinonimia Subbryantodus sti­
pans s.f. REXROAD y Subbryantodus subaequalis s.f. En
las colecciones de Marruecos, sólo se han recuperado
elementos de esta última especie morfotaxonómica. La
morfología de estas especies parece lo suficientemente
diferenciada como para no considerarlas el mismo ele­
mento P2 de Lochriea commutata, siguiendo en este caso
a autores como HIGGINS (1975). Aun así, cabe señalar que
DEAN (1987) recuperó diversas especies de Lochriea en
el Midland Valley de Escocia, e incluyó ambas especies
morfotaxonómicas como elemento P2 pero dentro del
grupo de elementos vicariantes de Lochriea spp.
Elemento M
Lámina 7, Figuras 12­14
1942 Lochriea montanaensis SCOTT, p. 299, Lám. 39, fig. 9,
Lám. 40, fig. 12.
*1953 Prioniodus singularis HASS, p. 88, Lám. 16, fig. 4.
1957 Prioniodus alatoidea (COOPER); BISCHOFF, p. 45, Lám.
5, figs. 33, 34, 36.
1961 Neoprioniodus singularis (HASS); REXROAD & BURTON,
p. 1155, Lám. 140, figs. 13, 14, 18.
1961 Neoprioniodus singularis (HASS); HIGGINS, Lám. 11,
fig. 5.
1962 Neoprioniodus singularis (HASS); HIGGINS, Lám. 1, fig. 8.
1964 Neoprioniodus singularis (HASS); REXROAD & FUR­
NISH, p. 674, p. 111, fig. 32.
v1967 Neoprioniodus singularis (HASS); GLOBENSKY, p. 444,
Lám. 55, figs. 23, 24.
1968 Neoprioniodus singularis (HASS); HIGGINS & BOUCK­
AERT; p. 45, Lám. 1, fig. 8.
1969 Neoprioniodus montanaensis (SCOTT); RHODES, AUSTIN
& DRUCE, p. 160, Lám. 22, figs. 5a­8b.
1970 Neoprioniodus montanaensis (SCOTT); MARKS &
WENSINK, pp. 266, 267, Lám. 1, figs. 9, 10.
1973 Neoprioniodus montanaensis (SCOTT); AUSTIN &
ALDRIDGE, Lám. 1, fig. 10.
1973 Neoprioniodus singularis (HASS); AUSTIN & ALDRIDGE,
Lám. 2, fig. 4.
1975 Neoprioniodus singularis (HASS); HIGGINS, p. 68, Lám.
3, fig. 11.
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1976 Lochriea montanaensis (BRANSON & MEHL); NORBY,
p. 153, Lám. 12, figs. 4, 7, 8, 14 (elemento N).
1980 Neoprioniodus singularis (HASS); METCALFE, p. 307,
Lám. 37, fig. 15.
1981 Neoprioniodus singularis HASS; METCALFE, p. 47, Lám.
18, figs. 1­3.
1982 Neoprioniodus singularis (HASS); HIGGINS & VARKER,
Lám. 19, fig. 15.
1982 Gnathodus scotiaensis GLOBENSKY; VON BITTER &
PLINT­GEBERL, pp. 200, 201, Lám. 6, fig. 20.
1985 Neoprioniodus singularis (HASS); VARKER & SEV­
ASTOPULO, p. 202, Lám. 5.6, fig. 13.
1985 Neoprioniodus singularis (HASS); WEYANT, Lám. 6,
figs. 21, 22.
1985 Neoprioniodus singularis (HASS); WEYANT & MASSA,
Lám. III, figs. 5, 6.
1986 Lochriea commutatus (BRANSON & MEHL); MAPES &
REXROAD, Lám. 1, figs. 22, 23.
1987 Lochriea spp. non­platform elements DEAN, pp. 69, 70,
Lám. 7, fig. 7.
1988 Lochriea elemento M; SWEET, Fig. 5.51 [fila inferior,
3º elemento por la izquierda].
1990 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); REXROAD &
HOROWITZ, pp. 508­510, Lám. 2, figs. 13­17.
1991 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); STONE, pp.
34­37, Lám. 4, fig. 13.
1992 Lochriea sp. PURNELL, p. 37, Lám. 6, fig. 13.
1993 Neoprioniodus singularis (HASS); DAVIES, AUSTIN &
MOORE, Lám. 2, fig. 18.
1994 Cluster Lochriea sp. VARKER, Lám. 1, figs. 5, 6 (ele­
mento M).
1994 Lochriea sp. VARKER, p. 310, Lám. 4, figs. 13, 14 (el­
emento M).
1996 Lochriea commutata SCOTT, DE Neoprioniodus mon­
tanaensis (SCOTT); SKOMPSKI, Lám. 4, fig. 12.
1996 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); KRUMHARDT,
HARRIS & WATTS, p. 46, Lám. 3, fig. 27.
1998 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); BELKA &
LEHMANN, Lám. 3, figs. 7, 8 (elementos “M”).
1999 Non­platform elements of Lochriea sp. SOMERVILLE,
Lám. 8, fig. 15.
1999 Lochriea sp. SOMERVILLE & SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 22.
1999 Neoprioniodus montanaensis SCOTT; BOŠIČ, Lám. 4,
fig. 17.
2006 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); NEMY­
ROVSKA, PERRET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 2, figs. 8, 9
(elemento vicariante entre L. commutata, L. saharae y
L. cracoviensis).
2008 Élément M (Neoprioniodus); KULLMANN, PERRET­
MIROUSE & DELVOLVÉ, Lám. 8, fig. 5, Lám. 9, fig. 4. ;
Lám. 10, figs. 1, 4, 15.
2011 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); NEMY­
ROVSKA, WAGNER, WINKLER PRINS & MONTAÑEZ, Lám.
2, figs. 9. 14.
2012a M elements of Lochriea SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FE­
RRERA, fig. 4.9, 4.10.
Denominación morfotaxonómica: Neoprioniodus
singularis s.f. (HASS, 1953).
Descripción
Elemento ramiforme dolobrado que presenta una
cúspide, anticúspide y proceso “posterior”.
En vista “lateral” la cúspide es muy alargada y recta,
con un ápice agudo y con márgenes “anterior” y “pos­
terior” ligeramente afilados, con sección subovalada. De
mayor tamaño que cualquiera de los dentículos del pro­
ceso “posterior”, siendo hasta 3 veces mayor que el pri­
mer dentículo del proceso “posterior” (el más próximo
a la cúspide).
La cúspide se continúa aboralmente, de forma que
su margen “anterior” constituye el margen “anterior” de
una anticúspide de tipo triangular, ligeramente cóncava
en su parte “aboral”, cuyo ápice “anterior” se proyecta
hacia la parte “anterior” respecto del elemento y que se
encuentra curvada “internamente” respecto del proceso
“posterior”.
El proceso “posterior” es corto y en vista “lateral
interna” se encuentra arqueado siendo su margen
“aboral” muy cóncavo; está recurvado “internamente”
hacia su extremo “posterior”. El tamaño del proceso
disminuye hacia el extremo “posterior” acabando en
un ápice redondeado. Se encuentra comprimido “late­
ralmente”. Presenta unos dentículos cuyo tamaño dis­
minuye marcadamente en sentido “posterior” y cuyo
número varía durante la ontogenia, de 7 en juveniles
a 20 en algunos ejemplares adultos. Los dos a tres pri­
meros dentículos, en situación “anterior” en el proceso
y los más cercanos a la cúspide, son los de mayor ta­
maño, especialmente el adyacente a la cúspide. Éstos
son alargados y estrechos, de sección subovalada a
subcircular, se encuentran fusionados entre sí en la
base volviéndose discretos hacia sus ápices. El pri­
mero de los dentículos además está fusionado con la
cúspide, de hecho se origina a partir de ella. En formas
juveniles, debido a un menor número de dentículos y
menos láminas de apatito, los dentículos pueden ser
discretos en gran parte de su longitud.
La cavidad basal se observa tanto en vista “lateral”
como “aboral “, localizándose debajo de la cúspide y el
primer dentículo del proceso “posterior”. Es de tipo
triangular, y se prolonga por el margen “aboral” del pro­
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Material Neoprioniodus singularis s.f.









ID2/8­3 6 18 8
Pc2358 2
ID2/8­4 1
ceso “posterior” en forma de surco y por el mismo mar­
gen de la anticúspide, estrechándose hacia el extremo
“anteroaboral” de ésta.
Elemento S0
Lámina 7, Figuras 15­17
*1961 Hibbardella pennata HIGGINS, p. 213, Lám. 13, figs. 5,
6.
1968 Hibbardella pennata HIGGINS; HIGGINS & BOUCKAERT;
p. 36, Lám. 1, fig. 10.
1969 Hibbardella (Hibbardella) parva RHODES, AUSTIN &
DRUCE, pp. 114, 115, Lám. 25, figs. 21a, b.
1975 Hibbardella pennata HIGGINS; HIGGINS, pp. 36, 37, Lám.
1, figs. 5, 6, 8.
1980 Hibbardella pennata HIGGINS; METCALFE, p. 305, Lám.
37, fig. 11.
1981 Hibbardella pennata HIGGINS; METCALFE, Lám. 14, figs.
1a, b, 4a, b.
?1986 Lochriea commutatus (BRANSON & MEHL); MAPES &
REXROAD, Lám. 1, fig. 21.
1987 Lochriea spp. non­platform elements DEAN, pp. 70, 71,
Lám. 7, fig. 6.
1988 Lochriea elemento “Sa”; SWEET, Fig. 5.51 (fila inferior,
1º elemento por la derecha).
1990 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); REXROAD &
HOROWITZ, pp. 508­510, Lám. 2, fig. 25.
1994 Lochriea sp. VARKER, p. 310, Lám. 4, fig. 7 (elemento
“Sa“).
1999 Non­platform elements of Lochriea sp. SOMERVILLE,
Lám. 8, figs. 16, 17 (Elemento “Sa“).
2006 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); NEMY­
ROVSKA, PERRET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 2, fig. 10
(elemento “Sa“ vicariante entre L. commutata, L. saharae
y L. cracoviensis).
p.2008 Élément S KULLMANN, PERRET MIROUSE & DELVOLVÉ,
Lám. 10, fig. 6 (non figs. 8, 9, 11, 12)
Denominación morfotaxonómica: Hibbardella
pennata s.f. HIGGINS, 1961.
Descripción
Elemento ramiforme alado con dos procesos “late­
rales” cortos y un proceso “posterior” alargado. Los pro­
cesos “laterales” se encuentran comprimidos “antero­
posteriormente”; están separados en un ángulo de 120o
en el plano horizontal y por un ángulo de aproximada­
mente 90o­100o en el plano vertical, en vista “anterior”.
En vista “posterior” se observa que son ligeramente con­
vexos hacia la parte “anterior” y se encuentran ligera­
mente inclinados “posteriormente” hacia su parte
“aboral”. Son cortos y redondeados en su parte “aboral”
y “lateral” con una parte basal amplia. Los dentículos,
alargados, subredondeados y de ápice agudo, se encuen­
tran fusionados durante gran parte de su longitud, ex­
cepto su ápices. Al ser tan delicados, se encuentran frag­
mentados en su mayoría.
El proceso “posterior” es alargado, ligeramente si­
nuoso en vista “oral” y algo cóncavo en vista “aboral”.
Presenta numerosos dentículos subredondeados de ta­
maño variable e inclinados “posteriormente”, como se
observa en el ejemplar de la Lámina 7, Figura 17.
La cúspide se sitúa en la convergencia de los tres pro­
cesos y se suele encontrar fragmentada. Es alargada, su­
bredondeada, comprimida “lateralmente” y, como mínimo,
tres veces mayor que los dentículos de mayor tamaño de
los procesos “laterales”. Se inclina “posteriormente”.
La cavidad basal se localiza debajo de la cúspide, en
la parte “basal” donde confluyen ambos procesos. Es
pequeña y se prolonga por el margen “aboral” del pro­
ceso “posterior” en forma de surco.
Elemento S2­4
Lámina 7, Figuras 18, 19
*1928 Hindeodella germana HOLMES, p. 25, Lám. 9, fig. 9.
1942 Lochriea montanaensis SCOTT, Lám. 39, fig. 7, Lám. 40,
fig. 18.
1957 Hindeodella germana HOLMES; BISCHOFF, p. 27, Lám.
6, fig. 32.
1957 Hindeodella germana HOLMES; LYS & SERRE, p. 1044,
Lám. iii, fig. 27.
1961 Hindeodella germana HOLMES; HIGGINS, Lám. x, fig. 12.
1968 Hindeodella germana HOLMES; HIGGINS & BOUCKAERT,
p. 36, Lám. 1, fig. 12.
1969 Hindeodella montanaensis (SCOTT); RHODES, AUSTIN &
DRUCE, pp. 123, 124, Lám. 28, figs. 21, 26.
1975 Hindeodella germana HOLMES; HIGGINS, p. 38, Lám. 5,
fig. 6.
1976 Lochriea commutatus (BRANSON & MEHL); NORBY, p.
155, Lám. 12, figs. 1­3, 6 (elemento A1a).
1980 Hindeodella mehli ELIAS; METCALFE, p. 305, Lám. 37,
fig. 8.
1981 Hindeodella mehli ELIAS; METCALFE, p. 29, Lám. 15, fig.
3.
1987 Lochriea spp. non­platform elements DEAN, p. 71, Lám.
7, fig. 9.
1988 Lochriea elemento “Sc”; SWEET, Fig. 5.51 (fila inferior,
2do elemento por la derecha).
1990 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); REXROAD &
HOROWITZ, pp. 508­510, Lám. 2, fig. 24.
1991 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); STONE, pp.
34­37, Lám. 4, fig. 12 (elemento “Sc1“).
1993 Hindeodella germana HOLMES; DAVIES, AUSTIN &
MOORE, Lám. 2, fig. 29.
1994 Lochriea sp. fused cluster VARKER, Lám. 1, figs. 5, 6 (el­
emento “Sc“).
1994 Lochriea sp. VARKER, p. 310, Lám. 4, figs. 15, 17 (ele­
mento “Sc“).
1999 Non­platform elements of Lochriea sp. SOMERVILLE,
Lám. 8, figs. 19, 20.
1999 Lochriea sp. SOMERVILLE & SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 24.
non 2005 Lochriea? sp. MEDINA­VAREA, SARMIENTO, RODRÍ­
GUEZ & CÓZAR, p. 30, Lám. 2, figs. 1a, b.
2006 Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); NEMY­
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ROVSKA, PERRET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 2, figs. 11,
12 (elemento “Sb“, vicariante entre L. commutata, L. sa­
harae, y L. cracoviensis).
Denominación morfotaxonómica: Hindeodella
germana s.f. HOLMES, 1928.
Descripción
Elemento ramiforme bipennado con proceso “ante­
rior” corto y proceso “posterior” alargado y recto. Parte
del proceso “anterior” y la cúspide tienen una base bien
desarrollada y comprimida “lateralmente”. El proceso
“anterior” presenta varios dentículos de tamaño pequeño
entre la cúspide y el primer dentículo de mayor tamaño
del mismo. En este sector, el proceso se eleva “oral­
mente” desde la cúspide hacia el extremo del proceso
“anterior” y se inclina hacia la parte “anterior”. Este pro­
ceso es cóncavo en vista “lateral interna”. Los dentículos
están fusionados en casi toda su longitud, e incluso el más
cercano a la cúspide se encuentra fusionado al margen
“anterior” de ésta.
La cúspide es de gran tamaño respecto a los dentícu­
los de ambos procesos, estrecha, curvada “posterior­
mente” y con una base bien desarrollada y amplia. Su
sección es subcircular a subovalada. En la base del mar­
gen “posterior” de la cúspide se observan unos dentículos
pequeños y con forma de aguja, fusionados entre sí, que
se desarrollan por este margen y se continúan en el pro­
ceso “posterior.
El proceso “posterior” es alargado y estrecho, en­
contrándose fragmentado en la mayoría de los ejempla­
res por lo que no se puede determinar un número
concreto de dentículos. Se encuentra comprimido “late­
ralmente”. Los dentículos son pequeños, con forma de
aguja e inclinados “posteriormente” en un ángulo apro­
ximadamente de 45o.
En vista “lateral” y “aboral” se observa que la cavi­
dad basal es estrecha, subelíptica y alargada y que se





Se incluyen todos los elementos P1 de Lochriea que
debido a su estado de preservación no pueden asignarse
a Lochriea commutata por no poder observarse sus ca­
racteres diagnósticos, que en el caso de L. commutata
es fundamentalmente la falta de ornamentación en su
plataforma.
Familia indeterminada
En este grupo se incluyen aquellos géneros y sus
especies que en morfotaxonomía estaban incluidos
dentro de la familia Spathognathodontidae por presen­
tar elementos P1 de tipo spathognathodontiformes y
que, posteriormente, con la introducción y desarrollo
de la taxonomía multielemental, los autores que revi­
saron estos géneros (i.e. PURNELL & VON BITTER, 1992)
llegaron a la conclusión que simplemente la presencia
de un elemento P1 spathognathodontiforme no era su­
ficiente para establecer relaciones filogenéticas ni asig­
narlos distintivamente a una familia o género. Para
PURNELL & VON BITTER (1992) la clave se encuentra
también en el estudio de los elementos que no son de
tipo plataforma, es decir, del resto de elementos que
conforman el aparato de los spathognathoideos, más
conservadores en cuanto a evolución se refiere (SWEET,
1988; MERRILL et al., 1990). Cabe destacar que en el
caso de los spathognathodontideos, los elementos dis­
tintos al P1 difieren sustancialmente de un género a
otro, siendo completamente diferentes los de Lochriea
respecto de los de Vogelgnathus o Synclydognathus.
Este no es el caso, por ejemplo, de los gnathodonti­
deos, cuyos elementos que no son de plataforma son
tan similares, que básicamente se incluyen dentro de
la categoría de elementos vicariantes de Gnathodus
spp. indicando por lo tanto, unas relaciones filogené­
ticas muy estrechas entre las diferentes especies. Como
señalan PURNELL & VON BITTER (1992) para el caso de
Vogelgnathus, es necesario un mayor conocimiento de
la evolución y relaciones entre los elementos más con­
servadores en cuanto a evolución filogenética, así
como de los elementos P1 para conocer el origen y re­
laciones filogenéticas de este género. En la misma si­
tuación se encuentra el género Synclydognathus, al que
REXROAD & VARKER (1992) no asignan a una familia
determinada.


















Género Vogelgnathus NORBY & REXROAD,
1985
Especie tipo: Spathognathodus campbelli
REXROAD, 1957
1957 Spathognathodus REXROAD, p. 37.
1969 Gnathodus RHODES, AUSTIN & DRUCE, p. 107.
1976 Pandorinellina NORBY, p. 170.
1985 Vogelgnathus NORBY & REXROAD, p. 79.
1992 Vogelgnathus PURNELL & VON BITTER, pp. 316, 317.
Diagnosis según PURNELL & VON BITTER (1992)
Su aparato es seximembrado (NORBY & REXROAD,
1985; PURNELL & VON BITTER, 1992) cuando se en­
cuentra completamente desarrollado y está constituido
por elementos P1 carminiescafados (x2), elementos P2
angulados o segminados (x2), elementos M angulados
(x2), elemento S0 alado (x1) y elementos S (“Sb “y
“Sc”) bipennados (x4).
Discusión
NORBY (1976) describió por primera vez a Vogelg­
nathus en términos multielementales como Pandori­
nellina campbelli. HOROWITZ & REXROAD (1982) a
partir del estudio de una asociación natural muy com­
pleta observaron que el aparato conodontal era distinto
del de Pandorellina del Devónico y que debía consti­
tuir un género diferente. El género Vogelgnathus fue
establecido por NORBY & REXROAD (1985) basándose
en asociaciones naturales de Montana y en elementos
discretos de Illinois (E.E.U.U.). Designaron como es­
pecie tipo Vogelgnathus campbelli (REXROAD, 1957),
que junto con Vogelgnathus postcampbelli (AUSTIN &
HUSRI, 1974) estaban asignados al género morfotaxo­
nómico Spathognathodus BRANSON & MEHL 1941c.
PURNELL & VON BITTER (1992) revisaron especíme­
nes de V. campbelli y ejemplares atribuidos previamente
a Spathognathodus (i.e. Spathognathodus n. sp. A, VON
BITTER, 1976; VON BITTER & PLINT­GEBERL, 1982), que
presentaban similitudes morfológicas con Vogelgnathus
campbelli e incluso acompañados de elementos que no
son de tipo plataforma similares a los de la especie tipo.
Estudiando los ejemplares recuperados en Gran Bretaña
y de las Provincias Marítimas de Canadá, determinaron
cuatro nuevas especies de Vogelgnathus (V. gladiolus,
V. pesaquidi, V. kyphus y V. dhindsai) y establecieron
las relaciones filogenéticas de estas especies más las ya
conocidas (V. campbelli y V. postcampbelli) a partir de
la morfología y evolución tanto de los elementos que
ocupan la posición P1 como del resto de elementos del
aparato conodontal de cada especie de Vogelgnathus.
Como señalan PURNELL & VON BITTER (1992) la es­
pecie más antigua sería V. gladiolus (Fig. 6.22). El límite
inferior de este género en el Tournaisiense es dudoso por­
que aunque METCALFE (1981) registra elementos P1 de
“Spathognathodus campbelli” desde el Courceiense
(Tournaisiense superior), sólo ilustra un elemento P1 que,
como resaltan PURNELL & VON BITTER (1992), se aleja
bastante del rango de variación morfológica de V. camp­
belli, especialmente en la denticulación de los procesos.
REXROAD & HOROWITZ (1990) también dudaron en in­
cluirlo en la sinonimia de V. campbelli. PURNELL & VON
BITTER (1992) establecen la representación de este gé­
nero desde por lo menos finales del Chadiense (Fig.
6.22). Respecto al origen de V. gladiolus, estos autores
mantienen que aún permanece desconocido. Por la
forma sencilla de los elementos de plataforma P1, su ori­
gen para NORBY & REXROAD (1985) sería pedomórfico.
Morfologías similares se reconocen en formas juveniles
de géneros de ozarkodinideos, incluyendo Gnathodus
como señalan PURNELL & VON BITTER (1992), género
considerado por NORBY & REXROAD (1985) como el an­
cestro de Vogelgnathus, pero debido a la falta de cono­
cimiento de la ontogenia del resto de elementos del
aparato conodontal, así como de posibles progenitores,
implica que el origen de Vogelgnathus aún sea desco­
nocido (PURNELL & VON BITTER, 1992).
Vogelgnathus pesaquidi derivaría de V. gladiolus a
principios del Arundiense (Viseense inferior) y según
PURNELL & VON BITTER (1992) sería la especie de la
cual gran parte de las restantes especies de Vogelgna­
thus habrían evolucionado. Así, V. kyphus y V. dhindsai
se habrían originado, independientemente, de V. pesa­
quidi en distintas edades, finales del Arundiense y fi­
nales del Holkeriense, respectivamente, (Viseense
medio) y en distintas áreas (el primero ausente en las
Provincias Marítimas de Canadá, y el segundo en Gran
Bretaña). Como señalan los autores, la similitud de los
elementos P1 de ambas especies probablemente repre­
senta convergencia más que descendencia lineal de V.
dhindsai y de V. kyphus.
A finales del Arundiense también se habrían origi­
nado los primeros V. campbelli a partir de V. pesaquidi
por peramorfosis, ya que elementos P1 juveniles y pe­
queños presentan una morfología muy similar a los es­
pecímenes adultos del morfotipo I de V. pesaquidi
(PURNELL & VON BITTER, 1992). Por último, estos auto­
res opinan que debido a la similitud de los elementos P1
de V. campbelli y V. postcampbelli así como de los po­
sibles elementos P2 y los elementos ramiformes, el se­
gundo taxón se habría originado del primero a principios
del Brigantiense (Viseense superior). En cuanto a su lí­
mite superior, también es dudoso, aunque PURNELL y
VON BITTER (1992) señalan que llegan al Serpujoviense.
Nuevas especies de Vogelgnathus fueron definidas
por NEMYROVSKA (2005) a partir de las asociaciones de
conodontos de la sección de Triollo en la Zona Cantá­
brica. Esta autora reconoció 3 especies nuevas, V. can­
tabricus, V. palentinus y V. triollensis. La primera de
estas especies posee un proceso “posterior” cóncavo
con dentículos pequeños que no alcanzan el extremo
“posterior” del elemento, ya que la cavidad basal se ex­
tiende más “posteriormente” que el proceso “poste­
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rior”. Vogelgnathus palentinus es alargado, tiene un
proceso “posterior” similar a una plataforma, cuya parte
“posterior” se encuentra curvada y una cavidad basal
estrecha y alargada con una constricción. Por último, V.
triollensis es una forma pequeña, con una cavidad basal
amplia que no se extiende más “posteriormente” que el
proceso “posterior”, con el extremo distal del elemento
levantado, y con una proceso “posterior” más largo que
en V. cantabricus.
Vogelgnathus campbelli (REXROAD, 1957)
(Elemento P1)
Lámina 7, Figuras 20, 21; Lámina 8, Figuras 1­3
*1957 Spathognathodus campbelli REXROAD, pp. 37, 38, Lám.
3, figs. 13­15.
1958 Spathognathodus campbelli REXROAD; REXROAD, p. 25,
Lám. 6, fig. 9.
1960 Spathognathodus pusillus CLARKE, pp. 20, 21, Lám. III,
figs. 10, 11.
1961 Spathognathodus campbelli REXROAD; REXROAD & BUR­
TON, p. 1156, Lám. 141, fig. 15.
1962 Spathognathodus campbelli REXROAD; HIGGINS, Lám. 2,
fig. 20.
1964 Spathognathodus campbelli REXROAD; REXROAD & FUR­
NISH, p. 674, p. 111, figs. 23, 24.
1967 Spathognathodus campbelli REXROAD; GLOBENSKY, p.
447, Lám. 55, fig. 13, 20.
1969 Spathognathodus cf. campbelli REXROAD; RHODES,
AUSTIN & DRUCE, p. 233, Lám. 8, figs. 1a­4c.
1970 Spathognathodus campbelli REXROAD; MARKS &
WENSINK, p. 270, Lám. 4, figs. 9, 10.
1971 Spathognathodus campbelli REXROAD; COLLINSON,
REXROAD & THOMPSON, fig. 8.
1975 Spathognathodus campbelli REXROAD; HIGGINS, p. 73,
Lám. 10, fig. 11.
1980 Spathognathodus campbelli REXROAD; METCALFE, pp.
308, 309, Lám. 38, fig. 13.
1981 Spathognathodus campbelli REXROAD; METCALFE, p. 41,
Lám. 8, fig. 5.
v1982 Spathognathodus campbelli REXROAD; VON BITTER &
PLINT­GEBERL, p. 200, Lám. 5, figs. 10, 11, 20, 21.
1983b Spathognathodus campbelli REXROAD; METCALFE,
Lám. 1, figs. 1­3.
1985 New genus n. sp. REXROAD & MERRILL, Lám. 1, figs. 3­6.
?1985 “Spathognathodus” sp. A BELKA, Lám. 15, fig. 1.
1985 ‘Spathognathodus’ campbelli REXROAD; HIGGINS, p. 218,
Lám. 6.1, fig. 6.
?1986 Vogelgnathus n. sp. MAPES & REXROAD, Lám. 1, figs.
16­18. 
1987 Vogelgnathus campbelli (REXROAD); VON BITTER &
PLINT, p. 359, fig. 4.9, 4.10.
1987 Vogelgnathus campbelli (REXROAD), DEAN, pp. 61, 62,
Lám. 6, figs. 1, 2.
1990 Vogelgnathus campbelli (REXROAD); REXROAD &
HOROWITZ, pp. 511, 512, Lám. 2, figs. 3­5.
1991 Vogelgnathus cf. campbelli (REXROAD); STONE, pp. 38,
39, Lám. 4, figs. 7, 8.
p.1992 Vogelgnathus campbelli (REXROAD); PURNELL & VON
BITTER, pp. 317, 318, figs. 4.1, 2, 4 [sólo]
1993 Vogelgnathus campbelli (REXROAD); PERRET, p., Lám. C
II, figs. 19­21.
1997 Vogelgnathus campbelli (REXROAD); MIZUNO, pp. 251,
253, Fig. 11.7.
1999 Vogelgnathus campbelli (REXROAD); MEISCHNER & NE­
MYROVSKA, Lám. 4, fig. 15.
1999 Vogelgnathus campbelli (REXROAD); SOMERVILLE, Lám.
11, figs. 1­5.
1999 Vogelgnathus campbelli (REXROAD); SOMERVILLE &
SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 12.
2005 Vogelgnathus campbelli REXROAD; NEMYROVSKA, pp. 46,
47, Lám. 1, figs. 1, 2, 4, 5, 9.
2008 Vogelgnathus campbelli NORBY & REXROAD; KULL­
MANN, PERRET MIROUSE & DELVOLVÉ, Lám. 8, figs. 1, 3.
2009 Vogelgnathus campbelli (REXROAD); KABANOV, GIBSH­
MAN, BARSKOV, ALEKSEEV & GOREVA, Lám. 3, figs. 9, 10.
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Figura 6.22.­ Filogenia de Vogelgnathus NORBY & REX­
ROAD según PURNELL & VON BITTER (1992).
Descripción
Elemento pectiniforme carminiescafado cuya longi­
tud es mayor que su anchura. Posee aproximadamente
unos 20 dentículos, que en vista “lateral” son alargados,
de punta triangular y discreta. Los centrales tienen apro­
ximadamente el mismo tamaño excepto por los primeros
de la lámina “anterior” y los últimos de la lámina “poste­
rior” que son más pequeños. Los dentículos son aproxi­
madamente rectos excepto los más cercanos a la parte
distal de la lámina “posterior” que se inclinan “posterior­
mente”. La cúspide tiene un tamaño ligeramente mayor
al resto de los dentículos y se sitúa en posición ligera­
mente “posterior” a la mitad del elemento. Presenta un
surco longitudinal en el lateral de la lámina anterior que
se difumina hacia la lámina “posterior”, que es paralelo
a los márgenes “oral” y “aboral” del elemento. En la lá­
mina “anterior” también suelen observarse una serie de
nódulos dispuestos al azar (Lám. 8, Figs. 1­3).
En vista “aboral” la cavidad basal es lanceolada y
alargada, ocupa aproximadamente desde un tercio a la
mitad del margen “aboral” del elemento y sus expansio­
nes “laterales” se encuentran poco desarrolladas.
Discusión
Como señalan PURNELL & VON BITTER (1992) Vogelg­
nathus campbelli se diferencia de V. postcampbelli en que
(i) el primero tiene aproximadamente 20 dentículos y el
segundo de 10 a 15; (ii) V. campbelli tiene una cúspide li­
geramente mayor que los dentículos adyacentes y en V.
postcampbelli la cúspide es similar a los dentículos adya­
centes; (iii) la cavidad basal en V. postcampbelli es mayor
(la mitad a dos tercios de la longitud total del elemento);
y en que (iv) los últimos dentículos de la lámina “poste­
rior” son pequeños aunque distinguibles en V. campbelli
mientras que en V. postcampbelli los últimos 2 a 4 dentí­
culos son muy pequeños a prácticamente indistinguibles.
Género Synclydognathus REXROAD &
VARKER 1992
Especie tipo: Prioniodus geminus HINDE, 1900.
Morfotaxonomía
1900 Polygnathus HINDE, p. 343.
1900 Prioniodus HINDE, p. 344.
1963 Synclydognathus SCATTERDAY en REXROAD & VARKER
(1992), p. 166.
1967 Apatognathus? VARKER, p. 128.
Taxonomía multielemental
1988 Hindeodus SWEET, pp. 115.
1991 Hindeodus? STONE, pp. 13.
1992 Synclydognathus REXROAD & VARKER, p. 166.
Diagnosis según REXROAD & VARKER (1992) y PUR­
NELL (1992)
Género quinquemembrado a septimembrado (REX­
ROAD & VARKER, 1992), compuesto por: elemento P1 spa­
thognathodontiforme (carminado), Spathognathodus
scitulus s.f. (HINDE); elemento P2 ozarkodiniforme (angu­
lado), Ozarkodina laevipostica s.f. REXROAD & COLLIN­
SON), y elementos S, apatognathodontiformes (¿digirados?
a alados, aunque para PURNELL (1992) son bipennados),
Apatognathus? scalena s.f. VARKER, A.? petila s.f.
VARKER, A.? cuspidata s.f. VARKER, A.? chaulioda s.f.
VARKER, A. porcata s.f. (HINDE) y A.? librata s.f. VARKER
o A. gemina s.f. (HINDE) dependiendo de la especie. Uno
de los elementos S puede actuar como elemento M, aun­
que no se ha distinguido todavía de los otros elementos S
(REXROAD & VARKER, 1992).
Discusión
HINDE (1900) en su estudio de las calizas carboníferas
del Midland Valley de Escocia, registró una fauna de co­
nodontos en la que se incluían nuevas especies como
Polygnathus scitulus HINDE, Prioniodus geminus. HINDE
y Prioniodus porcatus HINDE. PURNELL (1992) menciona
que BRANSON & MEHL (1934) erigieron Apatognathus
como un género monotípico para conodontos con una
morfología muy determinada: una cúspide apical y dos
procesos denticulados, paralelos o ligeramente divergen­
tes. CLARKE (1960) redescribió los ejemplares de HINDE
(1900) y los reasignó al género Apatognathus BRANSON
& MEHL. En 1963 REXROAD & COLLINSON describieron
4 especies pertenecientes a 3 géneros a partir de la fauna
recuperada de la Caliza St. Louis (Merameciense) de
E.E.U.U.: Spathognathodus scitulus s.f. (HINDE); Ozar­
kodina laevipostica s.f. REXROAD & COLLINSON; y A.? ge­
mina (HINDE); A. porcata (HINDE). VARKER en 1967 a
partir de material de las Series Yoredale de Gran Bretaña,
describió nuevos elementos apatognathodontiformes a los
que adscribió con dudas al género Apatognathus?: A.?
chaulioda VARKER, A.? cuspidata. VARKER, A.? librata
VARKER, A.? scalena y A.? petila VARKER.
SCATTERDAY (1963), como señalan REXROAD & VAR­
KER (1992), indicó en su tesis que los elementos apatog­
nathodontiformes recuperados de la Caliza Maxville
(Misisípico) en Ohio (E.E.U.U.) no pertenecían al
mismo género que los elementos devónicos de Apatog­
nathus, además de sugerir que elementos con distintas
morfologías pertenecían a un mismo animal. Fue este
autor quien propuso para este nuevo grupo de elementos









apatognathodontiformes del Carbonífero el nombre
Synclydognathus. SCOTT & COLLINSON (1961) y VARKER
(1967) señalaron que tanto en el Devónico como en el
Misisípico se recuperaron elementos apatognathodonti­
formes, pero que se encontraban ausentes a principios
del Misisípico. Al igual que SCATTERDAY (1963), otros
autores consideraron a los apatognathodontiformes del
Devónico como un grupo distinto de los del Carbonífero,
estimaron que eran homeomorfos (REXROAD & COLLIN­
SON, 1963; VARKER, 1967) que deberían ser asignados a
un género diferente. Para NICOLL (1980) los elementos
de Apatognathus del Devónico y los del Carbonífero for­
maban dos aparatos completamente distintos.
AUSTIN & RHODES (1969) describieron un cluster
constituido por Spathognathodus scitulus s.f. (HINDE) y
4 apatognathodontidos. Diversos autores (REXROAD &
THOMPSON, 1979; NICOLL, 1980; VON BITTER & PLINT­
GEBERL, 1982; y VON BITTER et al., 1986) señalaron que
en sus estudios las especies morfotaxonómicas Spathog­
nathodus scitulus (HINDE), Ozarkodina laevipostica REX­
ROAD & COLLINSON y varias especies de Apatognathus
presentaban una relación biológica compleja, y que pro­
bablemente, formarían parte del mismo aparato conodon­
tal. REXROAD & THOMPSON (1979) sugirieron que el
aparato conodontal de “Apatognathus” scitulus estaría
formado por Spathognathodus scitulus s.f. (HINDE), Ozar­
kodina laevipostica s.f. REXROAD & COLLINSON; Apatog­
nathus porcatus s.f. (HINDE); y A. scalenus s.f. VARKER,
mientras que para NICOLL (1980) y DEAN (1987) los ele­
mentos apatognathodontiformes de este aparato serían A.
geminus s.f. (HINDE) y A. porcatus s.f. (HINDE). PURNELL
(1992) consideró como componentes del aparato cono­
dontal de “Apatognathus”, “Apatognathus” cuspidatus
s.f. VARKER, Spathognathodus scitulus s.f. (HINDE)
(“Pa”), Ozarkodina laevipostica s.f. REXROAD & COLLIN­
SON (“Pb”), Apatognathus? librata s.f. (“Sa”), A.? cuspi­
data s.f. (“Sb”) y A.? petila s.f. (“Sc”). Señaló además,
que los elementos S podrían formar una serie de transi­
ción simétrica [previamente sugerido por REXROAD &
THOMPSON (1979) y SWEET, (1988)] de forma que la no­
tación empleada en su momento, “Sa”, “Sb” y “Sc” indi­
caría un aumento creciente de la asimetría basada en el
recurvamiento e inclinación de los procesos.
REXROAD & VARKER (1992) observaron que algunos
de los elementos anteriormente mencionados procedentes
de la Caliza St. Louis correspondían en realidad, a un
único género, Synclydognathus REXROAD & VARKER
1992. Estos autores determinaron que este género presen­
taba siete elementos, lo que concuerda con las asociacio­
nes estudiadas en Gran Bretaña por VARKER (1967), de
las que la mayoría de los elementos fueron descritos ori­
ginalmente. Mencionan además, que aunque los elemen­
tos S sean homeomórficos con los elementos discretos
del género Apatognathus del Devónico, la composición
de estas dos asociaciones es muy distinta.
REXROAD & VARKER (1992) consideraron que
Synclydognathus no era un género monoespecífico de­
bido a que (i) en la caliza St. Louis Apatognathus gemi­
nus s.f. se encontraba representado pero no estaba A. li­
bratus s.f., mientras que en la caliza Maxville sucedía
lo contrario, y a que (ii) en las Series de Yoredale en
Gran Bretaña A. geminus s.f. y A. libratus s.f. presenta­
ban distintos rangos estratigráficos. Para REXROAD &
VARKER (1992) esta evidencia sugería que las dos espe­
cies morfotaxonómicas eran mutuamente excluyentes y
que deberían pertenecer a dos especies multielementales
distintas: Synclydognathus geminus (HINDE) que incluye
a A. geminus s.f. (HINDE, 1900) y Synclydognathus li­
bratus (VARKER, 1967) que incluye a A. libratus s.f.
(VARKER). Como señala PURNELL (1992), en el caso del
aparato de Synclydognathus, los elementos S, general­
mente los más conservadores en la mayoría de los apa­
ratos conodontales de los distintos géneros (MERRILL et
al., 1990), serían los que han experimentado mayores
cambios evolutivos, mientras que los P1 y P2 serían los
que más lentamente habrían evolucionado (en contra de
lo observado por MERRILL et al. 1990).
REXROAD & THOMPSON (1979), consideran que aun­
que Spathognathodus scitulus s.f. y Spathognathodus cris­
tula s.f. presentan una morfología general muy similar
difieren en su cavidad basal pequeña y localizada en la
parte media del margen “basal” en el primero y amplia y
desarrollada por gran parte del margen “basal” en el se­
gundo. Este aspecto junto con el hecho de que sus aparatos
están compuestos por elementos completamente distintos
sugieren que S. scitulus s.f. podría haber evolucionado de
Spathognathodus? abbreviatus a finales del Kinderhoo­
kiense y por lo tanto que S. scitulus s.f. y S. cristula s.f.,
aunque podrían haber evolucionado de un ancestro
común, representarían linajes separados (Fig. 6.8).
Al no conocerse asociaciones naturales en las que
se encuentre representado el aparato conodontal de este
género multielemental, no se puede emplear la notación
biológica ni los términos descriptivos desarrollados por
PURNELL et al. (1992). Debido a esto, en la descripción
de los elementos se sigue la terminología empleada por
VARKER (1967) y PURNELL (1992).
Synclydognathus libratus (VARKER, 1967)
Elemento S (posiblemente “S0”)
Lámina 8, Figuras 4, 5
p.v1967 Apatognathus porcata (HINDE); GLOBENSKY, p. 438,
Lám. 56, fig. 24 [sólo].
*1967 Apatognathus? librata VARKER; pp. 134­135, Lám. 18,
figs. 3, 6, 8, 9, 12, 13.
1969 Apatognathus cf. libratus VARKER, RHODES, AUSTIN &
DRUCE, pp. 75, 76, Lám. 20, figs. 8a. b.
1980 Apatognathus libratus VARKER; METCALFE, p. 300, Lám.
37, fig. 4.
1981 Apatognathus libratus VARKER; METCALFE, Lám. 13,
figs. 1, 2.
1982 Apatognathus libratus VARKER; HIGGINS & VARKER, p.
157, Lám. 19, fig. 12.
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1985 ‘Apatognathus’ libratus VARKER; VARKER & SEVASTOP­
ULO, p. 198, Lám. 5.4, figs. 8­11.
1987 ‘Apatognathus’ libratus (VARKER); ARMSTRONG & PUR­
NELL, Lám. 1, fig. 2.
1987 “Apatognathus” spp. DEAN, pp. 97, 98, Lám. 9, fig. 7.
1988 Hindeodus scitulus (HINDE); SWEET, pp. 115,116, Fig.
5.54, (elemento “Sa“, 3a fila, 1er elemento por la derecha).
1992 “Apatognathus” cuspidatus VARKER; PURNELL, pp. 41,
42, Lám. 8, figs. 4, 5.
1992 Synclydognathus libratus (VARKER); REXROAD &
VARKER, p. 168, figs. 3.11­3.14.
1993 Synclydognathus libratus (VARKER); DAVIES, AUSTIN &
MOORE, Lám. 2, fig. 23.
1996 Synclydognathus geminus (HINDE); SKOMPSKI, p. 212,
Lám. 5, figs. 3, 8.
1999 Synclydognathus geminus (HINDE); SOMERVILLE, Lám.
10, fig. 9.
2005 Synclydognathus spp. MEDINA­VAREA, SARMIENTO, RO­




Elemento ramiforme alado simétrico con procesos
que divergen en un ángulo de 45o­50o. Ambos procesos
en vista “interna” se desarrollan “aboralmente”, son rec­
tos, comprimidos “lateralmente”, su tamaño disminuye
“aboralmente” y se inclinan de forma progresiva hacia
la parte “distal”. Los dentículos de ambos procesos tam­
bién son similares en tamaño y morfología (subtriangu­
lar), uniformes, y se reclinan “internamente”. La cúspide
presenta la misma morfología que la de los dentículos y
se distingue por ser ligeramente mayor en tamaño. Sus
márgenes pueden ser aquillados. La parte basal de
ambos procesos presenta un surco que se desarrolla
desde su confluencia hacia los extremos de éstos, que
deja una zona abultada hacia los dentículos y una zona
comprimida “anteroposteriormente” hacia el margen
basal.
En vista “aboral”, la cavidad basal es pequeña y cir­
cular, situándose bajo la cúspide y se continúa como un
surco estrecho por el margen basal de los procesos.
Synclydognathus spp.
Elemento P1
Lámina 8, Figuras 6­8
*1900 Polygnathus scitulus HINDE, p. 343, Lám. 9, figs. 9, 11.
1960 Spathognathodus scitulus (HINDE); CLARKE, pp. 21, 22,
Lám. III, figs. 12, 13.
1963 Spathognathodus scitulus (HINDE); REXROAD &
COLLINSON, p. 20, Lám. 2, figs. 14, 19, 29­31.
1967 Spathognathodus scitulus (HINDE), GLOBENSKY, p.
447,Lám. 56, figs. 7, 17, 21.
1969 Spathognathodus scitulus (HINDE); RHODES, AUSTIN &
DRUCE, p. 132, Lám. 8, figs. 9c—1d.
1971 Spathognathodus scitulus (HINDE); COLLINSON,
REXROAD & THOMPSON, fig. 7.
1980 Spathognathodus scitulus (HINDE); METCALFE, Lám. 38,
fig. 7.
1981 Spathognathodus scitulus (HINDE); METCALFE, Lám. 8,
figs. 4a, b.
1982 Spathognathodus scitulus (HINDE); HIGGINS & VARKER,
Lám. 19, fig. 14.
v1982 Spathognathodus scitulus (HINDE); VON BITTER &
PLINT­GEBERL, p. 200, Lám. 6, figs. 1­3.
1983b Spathognathodus scitulus (HINDE); METCALFE, Lám. 1,
figs. 4, 5.
1985 “Spathognathodus” scitulus HINDE; BELKA, Lám. 15,
fig. 2.
1985 Spathognathodus scitulus (HINDE); HUSRI & AUSTIN,
Lám. 1, fig. 17.
1987 Hindeodus? scitulus (HINDE); VON BITTER & PLINT, p.
359, fig. 4.1.
1987 Hindeodus scitulus (HINDE); ARMSTRONG & PURNELL,
Lám. 2, fig. 15.
1987 “Apatognathus” scitulus (HINDE); DEAN, pp. 85­95, Lám.
9, figs. 1, 2 (elemento “Pa“).
1988 Hindeodus scitulus (HINDE); SWEET, pp. 115, 116, Fig.
5.54 (elemento “Pa“, 3a fila, 1er elemento por la izquierda).
1991 Hindeodus? scitulus HINDE; STONE, p. 13, pp. 13­16,
Lám. 1, fig. 4.
1992 “Apatognathus” cuspidatus VARKER; PURNELL, pp. 41,
42, Lám. 8, fig. 8.
1992 Synclydognathus geminus (HINDE); REXROAD & VARKER,
p. 168, fig. 3.1­3.3.
1993 Synclydognathus Pa element “Spathognathodus scitulus”
HINDE; DAVIES, AUSTIN & MOORE, Lám. 2, fig. 10.
1996 Synclydognathus geminus (HINDE); SKOMPSKI, p. 212,
Lám. 5, fig. 1, 2. 
1999 Synclydognathus geminus (HINDE); SOMERVILLE, Lám.
10, figs. 1­4, 7.
1999 Synclydognathus geminus (REXROAD & VARKER);
SOMERVILLE & SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 7.
2005 Synclydognathus geminus (HINDE); MEDINA­VAREA,
SARMIENTO, RODRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 36, 37, Lám. 3,
fig. 10.
2005 Synclydognathus spp. MEDINA­VAREA, SARMIENTO, RO­
DRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 37, 38, Lám. 3, fig. 11 [sólo].
2006 Synclydognathus geminus (HINDE); NEMYROVSKA, PER­
RET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 6, fig. 8 (elemento “Pa“).
2009 Synclydognathus geminus (HINDE); GIBSHMAN, KA­
BANOV, ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám. 9, fig. 13.
2009 Synclydognathus geminus (HINDE); KABANOV, GIBSH­
MAN, BARSKOV, ALEKSEEV & GOREVA, Lám. 13, fig. 7.
Denominación morfotaxonómica: Spathognatho­
dus scitulus (HINDE, 1900).
Descripción
Elemento pectiniforme carminado. En vista “lateral
interna” la cúspide se sitúa en posición anterior y es
triangular y masiva. Los dentículos son de aproximada­
mente el mismo tamaño, excepto los situados en el ex­






tremo “posterior”, cuyo tamaño es menor. Los dentícu­
los se inclinan hacia el extremo “posterior” del ejemplar,
en un principio, progresivamente, pero hacia los 2/3 de
su longitud, lo hacen marcadamente, abriéndose en aba­
nico. Se han observado hasta 13 dentículos en ejempla­
res adultos. Su margen “oral”, y el elemento en general,
se curvan ligeramente hacia la parte “interna” del ele­
mento, siendo ligeramente cóncavo en su parte “interna”
y convexo en su parte “externa”.
El margen “basal” del elemento es cóncavo, espe­
cialmente en las formas juveniles. La cavidad basal, no
sólo visible en vista “aboral” sino también en vista “la­
teral”, es subtriangular, pequeña y se caracteriza por
unas marcadas expansiones “laterales”, más desarro­
llada la “externa” que la “interna. Se encuentra restrin­
gida a la zona “anterior” del margen “aboral” del
elemento, inmediatamente posterior a la cúspide, bajo
los tres primeros dentículos. 
Elemento P2
Lámina 8, Figura 9
*1963 Ozarkodina laevipostica REXROAD & COLLINSON, p. 19,
Lám. 1, figs. 1­6.
1967 Ozarkodina laevipostica REXROAD & COLLINSON; GLO­
BENSKY, p. 446, Lám. 56, figs. 1, 2.
1969 Prioniodina laevipostica (REXROAD & COLLINSON);
RHODES, AUSTIN & DRUCE, p. 74, Lám. 20, figs. 9­11.
1981 Prioniodina laevipostica (REXROAD & COLLINSON);
METCALFE, Lám. 19, fig. 1.
v1982 Ozarkodina laevipostica REXROAD & COLLINSON; VON
BITTER & PLINT­GEBERL, p. 202, Lám. 6, fig. 4.
1987 Ozarkodina laevipostica REXROAD & COLLINSON; VON
BITTER & PLINT, p. 360, fig. 4.2.
1987 “Apatognathus” scitulus (HINDE); DEAN, pp. 85­95, Lám.
9, fig. 4.
1988 Hindeodus scitulus (HINDE); SWEET, pp. 115, 116, fig.
5.54 (elemento “Pb“, 3a fila, 2er elemento por la izquierda).
1991 Hindeodus? scitulus HINDE; STONE, pp. 13­16, Lám. 1,
fig. 3. 
1992 “Apatognathus” cuspidatus VARKER; PURNELL, pp. 41,
42, Lám. 8, fig. 9.
1992 Synclydognathus geminus (HINDE); REXROAD & VARKER,
p. 168, fig. 3.4, 3.5.
1993 Synclydognathus S element “Apatognathus laeviposti­
cus” (REXROAD & COLLINSON); DAVIES, AUSTIN & MOORE,
Lám. 2, fig. 15.
1996 Synclydognathus geminus (HINDE); SKOMPSKI, p. 212,
Lám. 5, figs. 4, 5.
1999 Synclydognathus geminus (HINDE); SOMERVILLE, Lám.
10, figs. 5, 6.
?2006 Synclydognathus geminus (HINDE); NEMYROVSKA, PER­
RET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 6, fig. 4 (elemento “Pb“).
2009 Synclydognathus geminus (HINDE); GIBSHMAN, KA­
BANOV, ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám. 9, fig. 13
(elemento “Pb“).
Denominación morfotaxonómica: Ozarkodina lae­
vipostica REXROAD & COLLINSON, 1963.
Descripción
Elemento pectiniforme angulado caracterizado por
un proceso “anterolateral” y “posterior” cortos y una
cúspide bien desarrollada. El proceso “anterior” es li­
geramente más corto que el “posterior”, sus márgenes
“oral” y “aboral” se encuentran curvados “interna­
mente” y se desarrolla en sentido “lateral” inclinán­
dose “aboralmente” de forma que tiene una morfología
cóncava en vista “lateral interna”. Presenta un dentí­
culo bien desarrollado fusionado en gran parte de su
longitud con el margen “anterior” de la cúspide, y dos
dentículos poco desarrollados, uno de ellos apenas
perceptible (el más cercano al extremo del proceso).
Los dentículos tienen sección subovalada, morfología
alargada a subtriangular y se inclinan hacia la cúspide.
Tanto en el dentículo adyacente a la cúspide como en
la cúspide y en los dentículos del proceso “posterior”
se observan unas estrías longitudinales que se unen en
el ápice.
La cúspide es el doble tanto en longitud como ta­
maño respecto de los dentículos adyacentes. Es de mor­
fología subtriangular, comprimida “lateralmente”,
aunque de sección subovalada a subredondeada por ser
ligeramente convexa en su parte “interna”. Se inclina
“posteriormente”.
En vista “lateral interna” el proceso “posterior” co­
mienza como una prolongación de la base de la cús­
pide en cuanto a orientación para que, inmediatamente,
su margen “basal” se flexione “oralmente”, quedando
recurvado y en distinto plano respecto al resto del ele­
mento. Presenta una sección subovalada y se encuentra
comprimido “lateralmente”. Se observan 3 dentículos
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de morfología subtriangular, comprimidos “lateral­
mente” y que disminuyen de tamaño “posteriormente”
de forma marcada. Los dos primeros están ligeramente
fusionados en su base, y el primero con la cúspide,
pero son discretos en gran parte de su longitud. El que
ocupa el extremo distal es el más pequeño y es dis­
creto. Todos ellos se inclinan “posteriormente”.
La cavidad basal, como se observa en vistas “lateral
interna” y aboral, es triangular, profunda y amplia, y se
continúa como un surco estrecho por el margen “basal”
del proceso “posterior”.
Elementos S
Lámina 8 , Figuras 10­19
Denominación morfotaxonómica: Apatognathus?
chaulioda VARKER, 1967 (lámina 8, figuras 10, 11).
*1967 Apatognathus? chaulioda VARKER; pp. 129, 131, Lám.
17, figs. 1­3, 5.
1969 Apatognathus chauliodus VARKER; RHODES, AUSTIN &
DRUCE, p. 71, Lám. 20, figs. 1a, b, 2a, b.
1980 Apatognathus scalenus VARKER; METCALFE, p. 299,
Lám. 37, fig. 2.
1981 Apatognathus chauliodus VARKER; METCALFE, Lám. 13,
fig. 11.
1987 “Apatognathus” spp. DEAN, pp. 95, 96, Lám. 9, fig. 8.
1992 Synclydognathus geminus (HINDE); REXROAD & VARKER,
p. 168, fig. 3.10.
1993 Synclydognathus S element “Apatognathus chauliodus”
VARKER; DAVIES, AUSTIN & MOORE, Lám. 2, fig. 22.
1996 Synclydognathus geminus (HINDE); SKOMPSKI, p. 212,
Lám. 5, figs. 7, 12. 
1999 Synclydognathus geminus (HINDE); SOMERVILLE, Lám.
10, figs. 15, 18, 19.
2009 Synclydognathus geminus (HINDE); GIBSHMAN, KA­
BANOV, ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám. 9, fig. 12
(elemento S).
Descripción
Elemento ramiforme bipennado ¿digirado? que se
caracteriza por dos procesos separados unos 26o­35o
que se desarrollan “aboralmente”, una cúspide central
y por presentar un dentículo apical en cada proceso.
En vista “lateral interna” los procesos tienen apro­
ximadamente el mismo tamaño y sus márgenes “basa­
les” se inclinan “internamente” por lo que se encuentran
ligeramente enfrentados, especialmente en la zona de
confluencia de ambos procesos, debajo de la cúspide.
Cada proceso se divide en una parte apical (entre la cús­
pide y el dentículos apical) y una parte adapical (entre
el dentículo y el extremo del proceso). La parte de barra
de los procesos puede encontrarse engrosada, especial­
mente en formas adultas, concentrándose en la zona de
unión entre éstos y extendiéndose como una cresta por
los procesos. También en esta zona, pero en vista “late­
ral externa”, se puede desarrollar un surco marcado, si­
guiendo la morfología de la misma, suavizándose
gradualmente hacia los procesos. Los procesos pueden
encontrarse curvados en su zona apical de forma que su
margen “basal” sea ligeramente convexo. Los márgenes
“basales” de los procesos son afilados, no se encuentran
expandidos “lateralmente”.
Los dentículos apicales de ambos procesos así
como la cúspide tienen, en vista “lateral interna”, una
morfología y tamaño similares, siendo triangulares y
de mayor tamaño que el resto de dentículos. Los den­
tículos apicales se inclinan hacia la cúspide, mientras
ésta lo hace “lateral” y “posteriormente”. Poseen una
sección subovalada a subredondeada como el resto de
dentículos y, aunque basalmente se encuentran fusio­
nados a los dentículos adyacentes, son discretos en
gran parte de su longitud. El número de dentículos de
la zona adapical es mayor que el de la zona apical. En
todo caso, los dentículos de ambas zonas son triangu­
lares y se inclinan ligeramente hacia la zona “interna”.
La cavidad basal es visible en vista “aboral “como
en “lateral interna”. Es amplia, subtriangular, está si­
tuada en el margen “basal” de la zona de confluencia
de ambos procesos, debajo de la cúspide y se extiende
en forma de un surco que se estrecha hacia el extremo
distal de ambos procesos.
Denominación morfotaxonómica: Apatognathus?
cuspidata VARKER, 1967 (lámina 8, figuras 12, 13).
p1963 Apatognathus? porcata (HINDE); REXROAD & COLLIN­
SON, Lám. 1, figs. 10, 11 [sólo].
*1967 Apatognathus? cuspidata sp. nov. VARKER, pp. 131,
132, Lám. 17, figs. 4, 6­8, 10.
1980 Apatognathus cuspidatus VARKER; METCALFE, p. 299,
Lám. 37, fig. 1.
1981 Apatognathus cuspidatus VARKER; METCALFE, Lám. 13,
figs. 8, 9.
1982 Apatognathus cuspidatus VARKER; HIGGINS & VARKER,
Lám. 19, figs. 11, 13, 19. 
1985 ‘Apatognathus’ cuspidatus VARKER; VARKER & SEV­
ASTOPULO, p. 196, Lám. 5.4, figs. 1, 2.
1987 “Apatognathus” spp. DEAN, pp. 96, 97, Lám. 9, fig. 6.
1987 ‘Apatognathus’ cuspidatus (VARKER); ARMSTRONG &
PURNELL, Lám. 1, fig. 1.
1988 Hindeodus scitulus (HINDE); SWEET, pp. 115, 116, fig.
5.54 (elemento M, 3a fila, 3er elemento por la izquierda).
1992 “Apatognathus” cuspidatus VARKER; PURNELL, pp. 41,
42, Lám. 8, fig. 6 (elemento Sb).
1992 Synclydognathus geminus (HINDE); REXROAD & VARKER,
p. 168, fig. 3.6.
1999 Synclydognathus geminus (HINDE); SOMERVILLE, Lám.
10, figs. 10, 11.
2009 Synclydognathus geminus (HINDE); KABANOV, GIBSH­
MAN, BARSKOV, ALEKSEEV, & GOREVA, Lám. 3, fig. 5.
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Elemento ramiforme bipennado ¿digirado? asimé­
trico constituido por dos procesos que divergen en un
ángulo de 25o aproximadamente y una cúspide central.
El proceso “anterior” se desarrolla “aboralmente”,
hacia donde disminuye ligeramente de tamaño, es recto
y presenta, en vista “lateral interna” una cresta que se
extiende longitudinalmente entre la parte de barra del
proceso y los dentículos. Además, el proceso se inclina
“internamente” de forma marcada. Posee hasta 8 dentí­
culos discretos de tipo subtriangular alargado que se in­
clinan progresivamente hacia la cúspide a la vez que lo
hacen “interna” y “posteriormente”. Su tamaño dismi­
nuye hacia el extremo “aboral” del elemento.
La cúspide se sitúa en donde confluyen ambos pro­
cesos, es de tipo lanceolado y con ápice agudo. Es hasta
3 veces mayor que los dentículos del proceso “poste­
rior”, ligeramente más grande que lo dentículos del pro­
ceso “lateral­anterior” y se inclina “posteriormente” y
hacia el lateral.
El proceso “posterior” es recto y apenas se inclina
“internamente” disminuyendo esta inclinación “abo­
ralmente”. Se encuentra comprimido “lateralmente”
siendo más amplio hacia los 2/3 de su longitud. Pre­
senta hasta 7 dentículos discretos, uno menos que en
el proceso “anterior”, que son de tipo subtriangular
pero alargados y, aunque se inclinan ligeramente hacia
la cúspide e “internamente”, lo hacen en mucho menor
grado que los dentículos del proceso “anterior”. En la
parte “interna” del proceso se desarrolla una cresta
marcada en la zona entre los dentículos y la parte de
barra del proceso.
En vista “lateral externa”, en la zona de la base de
la cúspide se desarrolla una cresta marcada que se ex­
tiende por ambos procesos. En la parte “externa” del
proceso “anterior” la cresta se curva hacia el margen
“oral” acentuando la notoria inclinación de esta parte
del elemento. En el otro proceso la cresta es recta. Los
márgenes “basales” de los procesos son agudos.
En vista “lateral interna” y “aboral” se observa una
cavidad basal pequeña, subcircular a subtriangular, que
se extiende por los márgenes “aborales” de los procesos
en forma de surco estrecho delimitado por las dos cres­
tas de los procesos.
Discusión
Este elemento se caracteriza por una cúspide muy
desarrollada, la marcada inclinación “interna” y “pos­
terior” del proceso “anterior” y sus dentículos, y por
la homogeneidad de los dentículos de ambos procesos,
lo que permite diferenciarlo de otros apatognátidos.
Denominación morfotaxonómica: Apatognathus?
petila VARKER, 1967 (lámina 8, figuras 14, 15).
1963 Apatognathus porcata (HINDE); REXROAD &
COLLINSON, p. 8, Lám. 1, figs. 7, 9.
*1967 Apatognathus? petila sp. nov. VARKER, pp. 135, 136,
Lám. 17 fig. 11; Lám. 18, figs. 7, 10, 11.
1969 Apatognathus petilus VARKER; RHODES, AUSTIN &
DRUCE, pp. 72, 73, Lám. 20, figs. 1212a­14b, 17a, b.
non 1973 Apatognathus petilus VARKER; AUSTIN &
ALDRIDGE, Lám. 2, fig. 9.
?1973 Apatognathus scalenus VARKER; AUSTIN &
ALDRIDGE, Lám. 2, fig. 6.
p.1981 Apatognathus petilus VARKER; METCALFE, Lám. 13,
figs. 4, 5, 7 (non fig. 6=Neoprioniodus sp. s.f.).
v1982 Apatognathus sp. VON BITTER­PLINT­GEBERL, p. 202,
Lám. 6, fig. 19.
1985 “Apatognathus” petilus VARKER; VARKER & SEV­
ASTOPULO, p. 198, Lám. 5.4, figs. 3­5.
1987 “Apatognathus” sp. DEAN, p. 98, Lám. 9, fig. 10.
?1987 ‘Apatognathus’ aff. ‘Apatognathus libratus’
(VARKER); ARMSTRONG & PURNELL, Lám. 1, fig. 4.
1991 Hindeodus? scitulus HINDE; STONE, pp. 13­16, Lám.
1, fig. 7.
1992 “Apatognathus” cuspidatus VARKER; PURNELL, pp. 41,
42, Lám. 8, fig. 7 (elemento “Sc“).
1992 Synclydognathus geminus (HINDE); REXROAD &
VARKER, p. 168, fig. 3.7.
1993 Synclydognathus S element “Apatognathus petilus”
VARKER; DAVIES, AUSTIN & MOORE, Lám. 2, fig. 21.
1996 Synclydognathus geminus (HINDE); SKOMPSKI, p. 212,
Lám. 5, fig. 11.
1999 Synclydognathus geminus (HINDE); SOMERVILLE, Lám.
10, figs. 13, 14.
p.2005 Synclydognathus spp. MEDINA­VAREA, SARMIENTO,
RODRÍGUEZ & CÓZAR, pp. 37, 38, Lám. 3, fig. 12 [sólo].
2006 Synclydognathus geminus (HINDE); NEMYROVSKA,
PERRET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 6, fig. 11 (ele­
mento M).
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Material Apatognathus? petila s.f.
Capa Nº ejemplares Capa Nº ejemplares
AK1/2 2 Pc2356 1
AK1/4­1 1 ID2/8­3 4
ID1/5­2 1 Pc2358 1
ID2/8­2 1 Pc3320 1









Elemento ramiforme bipennado ¿digirado? asimé­
trico cuyos procesos divergen en un ángulo de 45o. En
vista “lateral interna” el proceso “anterior” se desarrolla
“anteroaboralmente” es mayor en tamaño que el proceso
“posterior” y se encuentra inclinado “internamente” de
forma muy marcada, especialmente en el ápice del ele­
mento, cerca de la cúspide. Se observan hasta 11 dentí­
culos que aumentan su tamaño hacia la cúspide, son de
tipo lanceolado y alargados. Los más próximos al ex­
tremo “aboral” del proceso son más rectos, inclinándose
únicamente de forma ligera hacia la cúspide. Desde esta
parte del elemento los dentículos se van inclinando “in­
terna” y “posteriormente” hacia la cúspide, hasta la parte
“apical” donde se encuentran los dentículos de mayor
tamaño y más inclinados “interna” y “posteriormente”,
que son los adyacentes a la cúspide.
La cúspide en vista “interna” es ligeramente más
grande que los dentículos adyacentes de ambos proce­
sos. Es alargada y lanceolada, fusionada en gran parte
de su longitud con los dentículos contiguos y se inclina
marcadamente hacia la parte “interna” y “posterior del
elemento. Presenta una pequeña cresta en su base, que
sigue la curvatura de la zona “apical” y se extiende por
ambos procesos, desapareciendo en el primer tercio de
ambos procesos.
El proceso “posterior” es, en vista “lateral interna”,
recto, desarrollándose “aboral” y “posteriormente” y
no se encuentra inclinado hacia la parte “interna” del
elemento. Se encuentra comprimido “lateralmente” y
es de menor tamaño que el proceso “anterior”. Los
dentículos son uniformes en tamaño, están fusionados
durante gran parte de su longitud, excepto en los ápices
que son afilados y se inclinan hacia la cúspide. No se
inclinan “internamente”.
En vista “lateral externa” el elemento es convexo, es­
pecialmente en la zona de la cúspide. En este sector se
desarrolla una cresta que se extiende longitudinalmente
por ambos procesos cercana a la base de los dentículos.
La cavidad basal es subcircular, pequeña y se ex­
tiende en forma de surco estrecho por ambos procesos.
Denominación morfotaxonómica: Apatognathus?
scalena VARKER, 1967 (lámina 8, figuras 16­19).
1963 Apatognathus? gemina (HINDE); REXROAD &
COLLINSON, pp. 7, 8, Lám. 1, figs. 12­17. 
1967 Apatognathus? gemina (HINDE); GLOBENSKY, p. 438,
Lám. 56, figs. 3­5.
*1967 Apatognathus? scalena VARKER; pp. 136­137, Lám. 18,
figs. 1, 2, 4, 5.
1969 Apatognathus scalenus VARKER; RHODES, AUSTIN &
DRUCE, p. 74, Lám. 20, figs. 9a­11b.
?1969 Apatognathus sp. nov. A RHODES, AUSTIN & DRUCE, pp.
76, 77, Lám. 31, fig. 22.
1971 Apatognathus scalenus VARKER; COLLINSON, REXROAD
& THOMPSON, fig. 7.
non 1973 Apatognathus scalenus VARKER; AUSTIN &
ALDRIDGE, Lám. 2, fig. 6.
1974 Apatognathus sp. MATTHEWS & THOMAS, Lám. 50, figs.
2, 3.
non 1980 Apatognathus scalenus VARKER; METCALFE, p. 300,
Lám. 37, fig. 2.
1981 Apatognathus scalenus VARKER; METCALFE, Lám. 13,
fig. 3.
1985 ‘Apatognathus’ scalenus VARKER; VARKER & SEVASTOP­
ULO, p. 198, Lám. 5.4, figs. 6, 7.
1987 “Apatognathus” sp. DEAN, pp. 99, 100, Lám. 9, fig. 5.
1988 Hindeodus scitulus (HINDE); SWEET, pp. 115, 116, fig.
5.54 (elemento “Sc“, 3a fila, 3er elemento por la izquierda).
1991 Hindeodus? scitulus HINDE; STONE, pp. 13­16, Lám. 1,
fig. 6.
1992 Synclydognathus geminus (HINDE); REXROAD & VARKER,
p. 168, fig. 3.9.
1993 Synclydognathus S element “Apatognathus scalenus”
VARKER; DAVIES, AUSTIN & MOORE, Lám. 2, fig. 25.
1996 Synclydognathus geminus (HINDE); SKOMPSKI, p. 212,
Lám. 5, fig. 6.
1999 Synclydognathus geminus (HINDE); SOMERVILLE, Lám.
10, fig. 16.
1999 Synclydognathus geminus (REXROAD & VARKER);
SOMERVILLE & SOMERVILLE, Lám. 1, fig. 8.
2006 Synclydognathus geminus (HINDE); NEMYROVSKA, PER­
RET­MIROUSE & WEYANT, Lám. 6, figs. 9, 10 (elemento
M).
?2009 Synclydognathus geminus (HINDE); GIBSHMAN, KA­
BANOV, ALEKSEEV, GOREVA & MOSHKINA, Lám. 9, fig. 16.
Descripción
Elemento ramiforme bipennado/¿digirado? asimé­
trico formado por dos procesos divergentes unos 30o
entre sí. El proceso “anterior”, en vista “lateral interna”
se inclina marcadamente hacia el interior especialmente
en la zona donde confluyen ambos procesos, de forma
que su inclinación aumenta desde su extremo “aboral”
hacia la cúspide. En los ejemplares está fracturado, pero
se observa que se encuentra comprimido “anteroposte­
riormente”, que posee un margen “aboral” recto y afi­
lado, y que presenta un surco y una cresta que se
desarrollan longitudinalmente entre la parte de barra del
proceso y los dentículos. En la zona “apical” el proceso
se inclina de forma muy marcada “interna” y “posterior­
mente”. La denticulación es uniforme en tamaño y mor­
fología y de menor tamaño que la del proceso
“posterior”. Los dentículos se van inclinando “interna­
mente” de forma progresiva desde el extremo del pro­
ceso hacia la cúspide.
En las formas juveniles (de las que se han encon­
trado los elementos enteros) la cúspide es más como una
6. SistemáticaPaula Medina Varea
197





extensión del proceso “anterior” inclinada “posterior­
mente”, ya que los dentículos del proceso “anterior” se
prolongan por su margen “anterior” hasta casi la mitad
de su longitud. Aún así, se observa que es alargada, de
sección subredondeada a subovalada, con morfología
subtriangular a espatulada debido a dos surcos longitu­
dinales en sus márgenes “laterales” que generan unas
quillas laterales.
El proceso “posterior” en vista “lateral interna” em­
pieza siendo estrecho en la zona apical pero aumenta
su tamaño hacia su extremo. Al igual que el “anterior”
se desarrolla “aboralmente”, su máximo tamaño en­
contrándose hacia la mitad del proceso. Como se ve en
los ejemplares juveniles más en los fragmentos recu­
perados de este proceso, se encuentra comprimido “la­
teralmente” y apenas se inclina “internamente”.
También presenta una cresta que se desarrolla entre los
dentículos y la parte de barra del proceso. En ejempla­
res juveniles se observan dos dentículos en el proceso,
el que será el adyacente de la cúspide y el dentículo
apical del proceso, de mayor tamaño que el anterior.
Ambos se encuentran comprimidos lateralmente, y tie­
nen morfología subtriangular. En los fragmentos juve­
niles no se observan más dentículos (por encontrarse
fracturados). En los fragmentos del proceso “posterior”
de ejemplares adultos, se observa que, adyacente al
dentículo apical del proceso se halla otro dentículo más
pequeño que el anterior, pero de mayor tamaño que el
resto de dentículos, habiendo 2 dentículos de gran ta­
maño en este proceso. Estos últimos llegan a ser la ter­
cera parte en tamaño respecto del dentículo apical. A
partir del dentículo apical, hacia el extremo “aboral”
del proceso, los dentículos disminuyen de tamaño de
forma progresiva.
En vista “lateral externa” debido a la inclinación
“interna” de los procesos, dentículos y cúspide, el ele­
mento es convexo. Presenta una cresta que se desarro­
lla desde el margen “basal” debajo de la cúspide y se
extiende por ambos procesos. En el “anterior”, esta
cresta se desarrolla entre la base de los dentículos y el
margen “basal” del proceso, mientras que en el proceso
“posterior” se acerca hacia el margen del dentículo api­
cal del proceso para extenderse desde ese punto por el
margen basal de los dentículos.
La cavidad basal es pequeña, subcircular en vista
“aboral”, y se extiende en forma de surco por el margen
“basal” de ambos procesos, rodeada por las crestas pre­




Se incluyen dentro de esta categoría a aquellos elemen­
tos en los que se observan los caracteres de un apatogná­
tido, pero que debido a su fracturación y, en ocasiones
estado ontogenético, no permiten una adscripción clara a
algunos de los distintos tipos de apatognátidos.
Fragmentos
Se han recuperado numerosos fragmentos de ele­
mentos que no pueden adscribirse a ningún taxón de los
recuperados por su estado de preservación.
Otros taxones
En dos muestras de las de Akerchi 1 y Akerchi 2, se
han recuperado elementos reelaborados pertenecientes
a dos taxones del Devónico, Palmatoleptis sp. (AK1/7­
1; Lám. 15, Fig. 12) y Polygnathus sp. (Pc2776/1; Lám.
15, Fig. 13).
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Material “Apatognathus” s.f. spp.
Capa Nº ejemplares Capa Nº ejemplares
AK1/2 2 Pc2356 3
AK1/7­1 4 ID2/8­3 16
Pc2769 1 Pc2358 1
ID1/5­3 3 ID2/8­4 1
ID2/8­2 7 Pc3304 2
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Material Fragmentos










ID1/5­3 1 1 2
ID2/8­2 22 48 37
PC2356 9 39 7
ID2/8­3 45 177 120














TZ2/4­1 262 157 811
PC2402 46 152 165
TZ2/4­2 25 92 124
PC3864 33 49 48
TZ5/6 3 4
TZ5/9 2
PC3808 30 31 86
PC3848 10 24
AK1/3­1 1 4
AK1/3­2 1 1 2
AK1/3­3 1
AK1/4­1 2
AK1/7­1 7 6 45
AK1/7­2 2 2 8
AK2/1 2
PC2769 1 1 21



















                                                                                           Gnathodus mosquensis PANDER (1856,  
                                                                                                                   p. 34, Tab. 2A, fig. 10c) 
 
Una parte importante de cualquier estudio paleontoló­
gico es la realización de un análisis tafonómico para deter­
minar todos aquellos procesos que pueden haber actuado
sobre las entidades conservadas, desde el momento de su
producción hasta su posterior extracción y estudio. Estas
alteraciones pueden afectar a la información proporcionada
por los fósiles para posteriores estudios bioestratigráficos,
paleoecológicos y paleobio­ geográficos.
En este capítulo se explican y ejemplifican los pro­
cesos tafonómicos que pueden afectar a los elementos
conodontales y que se encuentran representados en las
asociaciones de Marruecos. Los conceptos tafonómicos
que hemos empleado son los utilizados por FERNÁNDEZ­
LÓPEZ (1982, 1984a, 1984b, 1986, 1987, 1988, 1990,
1991, 1997, 2000), FERNÁNDEZ­LÓPEZ & GÓMEZ (1990)
y FERNÁNDEZ­LÓPEZ et al. (2002).
Los procesos de alteración tafonómica pueden pro­
ducirse en la fase bioestratinómica, es decir, los que ex­
perimentan las entidades conservadas antes de su
enterramiento, y/o en la fase fosildiagenética, después
de su enterramiento. Un aspecto importante a señalar es
que algunos procesos que pueden producirse en vida del
conodonto y reflejarse en los elementos conodontales
pueden llegar a ser confundidos con los efectos produ­
cidos por alguno de los procesos de alteración tafonó­
mica. Debido a esto, en los dos primeros apartados se
explican las modificaciones producidas por procesos
que tienen lugar en vida del organismo, como son las
patologías y los efectos de la actividad funcional de los
elementos conodontales, para diferenciarlas de aquellas
producidas por alteración tafonómica.
7.1.­ Patologías de los elementos conodontales
WEDDIGE (1990), basándose tanto en estudios y ob­
servaciones previas (HASS, 1941; LINDSTRÖM, 1964;
MÜLLER, 1969; JEPPSSON, 1979a, b; MÜLLER & NOGAMI,
1971) como en observaciones propias, realizó un análi­
sis y una clasificación detallada de las patologías reco­
nocidas en elementos conodontales del Devónico.
Según este autor, estos caracteres morfológicos, distintos
de los caracteres específicos con los que se han descrito
los taxones de las diversas especies, se corresponderían
con cambios ontogenéticos de corta duración que refle­
jarían de forma directa la causa productora de la irrita­
ción que llevó a su desarrollo.
La nomenclatura empleada para designar las pato­
logías consiste en el nombre de la patología en latín aca­
bado en el sufijo “­io” (para reflejar el proceso de
producción de la patología, que es de tipo ontogenético
y no filogenético), seguido del término “patología”. En
el presente trabajo se considera que al traducir esta
forma al español, este último término se debe incluir por
delante del nombre concreto de la patología.
WEDDIGE (1990) indica que una forma de reconocer
estos traumas en los elementos conodontales es me­
diante las regeneraciones producidas en el elemento o
por su ocurrencia esporádica, incidental e interespecí­
fica. Asimismo, menciona una serie de procesos de re­
generación que serían los encargados de producir las
diferentes patologías como son:
­Cementación: proceso por el que grietas y fisuras
en los elementos conodontales producidas en vida del
conodonto fueron cementadas por recubrimientos de lá­
minas de apatito. Los bordes prominentes de las fractu­
ras se volvieron redondeados y fueron suavizados para
no afectar o herir las partes blandas de la faringe adya­
centes a las fracturas, dejando una cicatriz (Fig. 7.1A).
Esta cicatriz descartaría como causa de su formación la
actividad de procesos post­mortem como la recristali­
zación o precipitación secundaria de fosfato. Este pro­
ceso está relacionado con la patología Fractio.
­Rejuvenecimiento: proceso que implica regenera­
ción de los dentículos o cúspides fracturados al ser cu­
biertos nuevamente por láminas de apatito. La nueva
parte del dentículo o cúspide presenta un tamaño menor
que la parte que no se ha perdido, quedando también
una cicatriz que corta las láminas de apatito antiguas y
que representa la superficie de fractura (Fig. 7.1B). Pro­
ceso implicado en la patología Diminutio.
­Recubrimiento o tapizado: en el elemento no ha
sido posible la restauración del dentículo o cúspide roto,
por lo que una vez perdido el ápice fracturado, el ex­
tremo del dentículo o cúspide se vuelve redondeado y
es recubierto progresivamente por láminas de apatito
(Fig. 7.1C). Este proceso origina la patología Fusio.
WEDDIGE (1990) señala que HASS (1941), quien deno­
minó este fenómeno como “supresiones”, JEPPSSON
(1979a, b), o MÜLLER & NOGAMI (1971) también obser­
varon este proceso y sus consecuencias en ejemplares
de sus colecciones.
­Compensación: relacionado con la patología Oc­
clusio, este proceso actúa cuando un elemento irritativo,
ya sea una partícula de comida o extraña, o algún cam­
bio en la ornamentación, produce una modificación de
la morfología original resolviéndose con un crecimiento
anormal de las partes adyacentes afectadas por esta mo­
dificación (Fig. 7.1D).
­Crecimiento de protuberancias: la presencia de
crestas, pilares, protuberancias y de formas similares en
algunos elementos conodontales no relacionados con los
caracteres morfológicos primarios implica una actividad
local con una alta secreción de tejidos mineralizados
(WEDDIGE, 1990). Al analizar la microestructura de estas
protuberancias, MÜLLER & NOGAMI (1971) reconstru­
yeron un segundo centro de crecimiento. Contraria­
mente, ZIEGLER & LINDSTRÖM (1975) interpretaron estas
7. TafonomíaPaula Medina Varea
201
7. TAFONOMÍA
protuberancias como indentaciones de las láminas pri­
marias de apatito más que como un nuevo centro de cre­
cimiento (Fig. 7.1E). Proceso relacionado con las
patologías Accesio y Jugatio.
Las patologías descritas por WEDDIGE (1990) pue­
den dividirse, de forma general, en las relacionadas con
(i) fractura de parte de los elementos conodontales y re­
generación o recubrimiento por nuevas láminas de apa­
tito (patologías Diminutio, Fractio y Fusio); (ii) con
cambios en el crecimiento durante el desarrollo onto­
genético que producen modificaciones de los caracteres
morfológicos primarios del elemento y que lo hacen di­
ferenciarse del resto de ejemplares del mismo taxón,
como deformaciones o duplicaciones (patologías De­
compositio, Deflectio y Duplicatio), (iii) una causa ex­
terna (partículas de comida o de otro tipo) o por la
propia actividad oclusiva de los pares de elementos en
el aparato conodontal que producen depresiones o mo­
dificaciones en la disposición original de la ornamen­
tación (patologías Depressio, Impressio y Occlusio),
(iv) la ausencia de partes del elemento (patología Mu­
tilatio) y, (v) con el desarrollo de caracteres anormales
de forma incidental no relacionados con los morfoló­
gicos primarios (patologías Accesio y Jugatio). Res­
pecto a la patología Abrasio, al no observarse
regeneración de la parte del elemento que ha sido pu­
lido, el autor considera que puede tener un origen de
tipo tafonómico más que patológico.
En las colecciones de conodontos de Marruecos que
se estudian en este trabajo, se han observado las siguien­
tes patologías:
Patología ¿Decompositio?
Patología reconocible frecuentemente en determina­
dos taxones del Devónico, según WEDDIGE (1990), en
la que los elementos P1 presentan unos márgenes poco
definidos por poseer una ornamentación compuesta por
nódulos irregulares alargados hacia los extremos. El
ejemplar de Declinognathodus inaequalis (Lám. 9, Figs.
1, 2) posiblemente pueda representar un caso de esta pa­
tología, ya que la ornamentación “posterior” de la pla­
taforma no es la característica de esta subespecie. El
último nódulo se encuentra formando una cresta, cuando
debería ser un nódulo, y los “anteriores” a éste están más
desarrollados e irregulares de lo que debieran.
Patología Deflectio
Suele observarse en elementos pectiniformes de tipo
angulado y carminado y se reconoce porque la lámina
“posterior“ de estos elementos se encuentra desviada de
forma sigmoidal hacia su parte “interna”. Según WED­
DIGE (1990), los esfuerzos causantes de la deformación
provendrían del lado “externo” o de la parte trasera del
elemento. Aunque es común observar esta patología en
elementos pectiniformes angulados (Lám. 9, Figs. 3, 4)
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Figura 7.1.­ Procesos de regeneración de los elementos conodontales según WEDDIGE (1990). A) Cementación; B) Rejuvene­
cimiento; C) Recubrimiento o tapizado; D) Compensación; E) Crecimiento de protuberancias.
también puede observarse en dentículos como sucede
en el ejemplar de Idioprioniodus claviger ilustrado en
la Lámina 9, Figuras 9 y 10, el cual tiene sólo uno de
sus dentículos desviado de la dirección que presenta el
eje longitudinal de éstos.
Patología Diminutio
Implica la reducción de tamaño sufrida por la cús­
pide o los dentículos por encima de la línea de fractura
una vez que vuelve a ser regenerada la parte amputada
por crecimiento de nuevas láminas de apatito (Fig.
7.1B). Esta patología es muy común en los ejemplares
de la región de Adarouch y, en concreto de la Fm Tizra,
fundamentalmente en elementos ramiformes adultos a
gerontes de Idioprioniodus (Lám. 9, Figs. 5­10, 13­15).
Patología Duplicatio
WEDDIGE (1990) documenta duplicaciones funda­
mentalmente en caracteres morfológicos de elementos
de tipo pectiniforme. En elementos P1 de tipo pectini­
forme carminado, carminiescafados o carmiplanados,
son más frecuentes en el extremo “posterior” de la pla­
taforma mientras que en los P2 de tipo pectiniforme
angulado pueden producirse tanto en la lámina “ante­
rior” como en la “posterior”. Las duplicaciones de ca­
racteres morfológicos se pueden generar en distintos
estadios ontogenéticos y generalmente se localizan en
el eje medio. Su modo de producción podría ser una
interrupción del crecimiento en estadios ontogenéticos
tempranos la cual afectaría al centro de crecimiento di­
vidiéndolo y produciendo dos nuevos centros de cre­
cimiento. Un ejemplar de Idioprioniodus claviger
presenta una duplicación de la cúspide que se encuen­
tra en una posición más “interna” a la cúspide original,
en la unión de ambos procesos (Lám. 9, Figs. 11­12).
En el ejemplar de la Lámina 9, Figura 13, los dos den­
tículos pequeños del proceso “anterior” presentan en
su lado “interno” sus duplicaciones, que aunque po­
drían parecer evidencia de la Patología Diminutio, no
se observa proceso de rejuvenecimiento en éstos.
Patología Fusio
Patología originada por la fracturación de una cús­
pide o dentículo y la imposibilidad de regenerar la parte
rota. Las nuevas láminas de apatito generadas por el co­
nodonto recubren la parte fragmentada y pueden produ­
cir su fusión con la cúspide o dentículos vecinos (Fig.
7.1C). Cuando diversas partes del elemento previamente
fracturadas se fusionan por recubrimiento de láminas de
apatito pueden dar lugar a una cresta ondulada. Como
indica WEDDIGE (1990) esta patología es común en ele­
mentos P1 y P2 y en los ejemplares de Marrruecos se
reconoce fundamentalmente en elementos ramiformes
digirados P1 de Idioprioniodus (Lám. 9, Figs. 9­12 y
Lám. 10, Figs. 1­4) o en elementos pectiniformes car­
minados de Hindeodus (Lám. 9, Figs. 13, 14).
Patología Impresio
Esta patología se caracteriza por un surco dejado
por la impresión de una partícula extraña (p. ej.: una
partícula de alimento o ingerida con el alimento, el
fragmento de un dentículo, etc.), que presionó y de­
formó la morfología original del elemento. WEDDIGE
(1990) la observó en elementos pectiniformes de pla­
taforma. Sólo se ha reconocido un ejemplar de las
asociaciones de Marruecos que probablemente pre­
sente esta patología. Se trata de un elemento P1 de
Lochriea commutata con una marcada indentación en
su plataforma que no se reconoce en otros ejemplares
de la especie. Esta indentación probablemente sea de­
bida a que una partícula impidió el normal desarrollo
de las láminas de apatito y que éstas tuvieron que
adaptarse a ella durante su crecimiento y adición
(Lám. 10, Fig. 5).
Patología ¿Occlusio?
Patología relacionada con la propia actividad fun­
cional del aparato alimenticio de los conodontos.
Cada par de elementos P presenta una actividad an­
tagónica al ocluir y entrar en contacto sus superficies
“orales”, de forma que si se desarrolló un crecimiento
asimétrico en uno de los elementos de la pareja, el
otro desarrolló la asimetría que compensó la de su
opuesto. Según WEDDIGE (1990) este tipo de asime­
trías habrían sido adquiridas ontogenéticamente y
menciona que es común en los molares de los verte­
brados debido a su uso antagónico durante la oclu­
sión, denominándose simetría complementaria. Los
dos ejemplares de la Lámina 10, Figuras 6­7 y 8
puden presentar este tipo de patología, con modifica­
ciones en la ornamentación producidas en la parte
“posterior” y “anterior” de la plataforma, respectiva­
mente, y generadas muy probablemente para su oclu­
sión óptima con su antagonista.
7.2.­ Mecanismos de alteración tafonómica
Biodegradación
Es la descomposición de la materia orgánica de las
partes blandas de los restos organógenos por la activi­
dad de distintos agentes alterativos. Dentro de estos
agentes, los más comunes son los organismos necrófa­
gos, detritívoros y descomponedores y, dentro de estos
últimos, los principales son las bacterias, hongos, algas,
protozoos y nematodos. La biodegradación­descompo­
sición puede actuar tanto en la fase bioestratinómica
como en la fase fosildiagenética. En la primera fase la
descomposición será fundamentalmente de tipo aeró­
bica, mientras que en la fosildiagenética suele ser de
tipo anaeróbica, aunque previamente haya podido ser
de tipo aeróbico.
La capacidad de actuación de los agentes alterativos
se encuentra controlada por factores del medio, como
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son la tasa de sedimentación, tamaño y naturaleza del
sedimento, o sus condiciones físico­químicas (p. ej., pH,
Eh, niveles de oxígeno, presencia de sustancias tóxicas
o antibióticas, etc.), así como la proporción de materia
orgánica presente en los organismos.
En el caso particular de los conodontos, la situación
más frecuente es que se conserven exclusivamente sus
partes mineralizadas, es decir los elementos conodonta­
les. En muy pocos casos se ha conservado el animal co­
nodonto, implicando condiciones excepcionales de
fosilización (BRIGGS et al. 1983, GABBOT et al., 1995).
Las impresiones de los tejidos blandos en estos ejem­
plares se encuentran como una película carbonosa o fos­
fatizadas y han permitido importantes avances en el
conocimiento de la biología del animal (BRIGGS et al.
1983, ALDRIDGE et al. 1993, DONOGHUE et al., 1998).
Los microorganismos descomponedores no son los
únicos agentes alterativos responsables de la descompo­
sición de los conodontos. En la literatura se encuentran
registrados numerosos ejemplos en los que los conodon­
tos fueron el alimento de organismos depredadores [p. ej.,
opinión de LINDSTRÖM (1974) y CONWAY MORRIS (1976)
sobre los conodontocordados de MELTON & SCOTT
(1973), o algunos ejemplares ilustrados en PURNELL &
DONOGHUE (1998)], actuando éstos como agentes respon­
sables de la biodegradación, fundamentalmente por la ac­
ción de las enzimas durante la digestión.
La colección de Marruecos se compone exclusiva­
mente de elementos conodontales discretos, no ha­
biéndose observado en ningún caso impresiones de
partes blandas.
Distorsiones y deformaciones mecánicas
La distorsión tafonómica comprende cualquier cam­
bio de forma, tamaño, estructura y/o textura de los ele­
mentos conservados, por la actuación de algún esfuerzo
mecánico. Los efectos pueden ser continuos (arrugas y
pliegues) o discontinuos (grietas, fisuras y fracturas).
Los factores responsables son la profundidad de ente­
rramiento y la carga litostática, las características del se­
dimento (como tamaño de grano, clasificación,
competencia y el grado de litificación o diagénesis), y las
propiedades intrínsecas de los elementos (como la mor­
fología, tamaño, ornamentación, etc.), las cuales van a
determinar la resistencia del elemento a la deformación.
En una deformación continua, el elemento conodon­
tal actúa de forma dúctil frente a un esfuerzo y como
respuesta a éste se pliega. En elementos pectiniformes
se puede observar como la lámina libre, por su morfo­
logía, es la que suele deformarse con más facilidad
(Lám. 10, Fig. 9; Lám. 15, Fig. 7) pero, en algunos
casos, la plataforma puede encontrarse plegada también
(Lám. 10, Fig. 10). El elemento conodontal puede llegar
a romperse si el esfuerzo que lo está plegando continúa
o aumenta su intensidad (Lám. 10, Figs. 10, 12). Los
pliegues producidos por distorsión se diferencian de los
patológicos, en que estos últimos suelen afectar funda­
mentalmente, a los procesos de los elementos ramiformes
o a la lámina libre de los pectiniformes de plataforma, y
en que estos pliegues suelen ser más sutiles y suaves.
Además, en el caso de los pliegues debido a distorsión
mecánica pueden llegar a observarse fenómenos de pre­
sión­disolución donde se produjo la deformación tal y
como se explica en el apartado de disolución.
Por lo general, las estructuras más delicadas en los
elementos conodontales como cúspide y dentículos, son
más susceptibles de verse fisurados o fracturados (distor­
sión discontinua) (Lám. 10, Figs. 10, 12; Lám. 11, Figs.
1, 2,4­8, 13, 14; Lám. 12, Figs. 1­9, 14, 15) presentando
fracturas perpendiculares a ellos y perdiéndose parte del
elemento (p. ej., Lám. 10, Figs. 10; Lám. 11, Figs. 4, 6­8,
11; Lám. 12, Figs. 1, 2, 8, 9). En elementos ramiformes,
aparte de dentículos y cúspide, se pueden encontrar los
procesos fracturados (Lám. 11, Figs. 4, 11) y es común
en elementos pectiniformes de plataforma, la pérdida de
dentículos de la lámina libre o la separación de la lámina
libre y la plataforma, con posible pérdida de alguno de
estos elementos (Lám. 10, Fig. 10; Lám. 11, Fig. 6).
Según JEPPSSON (2005), el ataque físico de la roca
que se realiza en el campo y/o en el laboratorio (para re­
ducir la muestra de roca en trozos más pequeños y con­
seguir un ataque químico más efectivo) puede ser
responsable de una gran parte de los elementos fractu­
rados (posiblemente en los ejemplares de la Lám. 10,
Fig. 9; Lám. 12, Figs. 4, 6). En ocasiones es sencillo dis­
tinguir cuándo la fracturación es debida a la manipula­
ción de la muestra porque se consiguen recuperar durante
el triado del residuo insoluble las distintas partes del ele­
mento conodontal fracturadas durante la disgregación
de la roca y estas fracturas presentan bordes agudos y
sin desgaste (Lám. 12, Fig. 5).
Si los elementos se vieron fracturados debido a
transporte al ser puestos en suspensión en fase acuosa,
previamente a su enterramiento, las superficies de frac­
tura no son netas ni agudas, y suelen encontrarse pulidas
por abrasión (ver apartado “Abrasión”), lo que indicaría
que la fracturación tuvo lugar en la fase bioestratinó­
mica. En cambio, si el elemento conodontal, aunque
fracturado, se encuentra completo, en el sentido de que
todas sus partes se encuentran juntas, por hallarse ce­
mentadas entre sí, o sin haberse separado completa­
mente, es muy probable que la fracturación se haya
producido durante la fase fosildiagenética (Lám. 10,
Figs. 12­14; Lám. 11, Figs. 1, 2, 4, 5, 11, 12, Anexos
Xa­c; XIa, b). En esta fase la fracturación podría deberse
a la compactación del sedimento que lo engloba debido
un aumento en la carga litostática, esfuerzos tectónicos
o descompresión. Un aspecto a tener en cuenta en este
último caso es que no hay que confundir este tipo de
fracturación y cementación, con la producida por repa­
ración del elemento conodontal fracturado en vida del
conodonto [Patología Fractio, WEDDIGE (1990)].
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Abrasión
La abrasión es el desgaste mecánico de los elemen­
tos conservados, fundamentalmente debido a la acción
de partículas transportadas por el agua o el viento, así
como por el rozamiento entre éstos. El resultado es que
las superficies externas se pulen y redondean y que sus
relieves positivos pueden aparecer muy desgastados e
incluso obliterados. Este proceso tiene lugar, fundamen­
talmente, en la fase bioestratinómica.
BROADHEAD & DRIESE (1994) realizaron estudios ex­
perimentales con elementos conodontales para averiguar
los efectos de la abrasión sobre éstos por transporte en
un medio acuoso así como por transporte eólico en pre­
sencia de granos de cuarzo de tamaño arena. Deseaban
conocer si los resultados de sus experimentos se corres­
pondían con sus observaciones sobre los elementos co­
nodontales extraídos de calizas submareales y de
areniscas de medios de dunas eólicas de la Formación
Morgan del Pensilvánico medio en Utah y Colorado
(E.E.U.U.). Los resultados de los experimentos de labo­
ratorio con tubos que simulaban las condiciones de am­
bientes marinos de alta energía y de ambiente con­
tinental de facies de dunas coincidían con los grados de
abrasión reconocidos por estos autores para los elemen­
tos conodontales en las dos litologías predominantes de
dicha formación. Sugirieron que en medios marinos los
conodontos, debido a su pequeño tamaño y a la alta vis­
cosidad del medio, son relativamente resistentes a la
abrasión y poco susceptibles de ser destruidos, incluso
después de un transporte prolongado por los procesos
de tracción, saltación o suspensión característicos de
medios de alta energía, aún con la presencia de partícu­
las sedimentarias (en este caso, granos de cuarzo) de ta­
maño arena. En cambio, en las facies de dunas costeras
de la Formación Morgan, los elementos conodontales
se encontraban significativamente desgastados, preser­
vando los elementos P1, casi exclusivamente, la plata­
forma (faltaba la lámina libre) y, los relieves positivos
de la ornamentación como los márgenes de los elemen­
tos conodontales, se encontraban pulidos y romos. Estos
efectos coincidían con los obtenidos en sus estudios ex­
perimentales en un “tubo de viento” con elementos co­
nodontales y granos de cuarzo de tamaño arena.
BROADHEAD & DRIESE (1994) concluyeron que el trans­
porte eólico, es mucho más efectivo a la hora de produ­
cir abrasión de un elemento conodontal que el transporte
en medio acuoso, incluso en medios de alta energía y,
el contacto grano­grano (granos de cuarzo de tamaño
arena­elemento conodontal en su estudio) es mucho más
efectivo en los primeros medios que en los segundos de­
bido a que en medios marinos la viscosidad del agua
amortigua el choque de las partículas. En los elementos
conodontales del presente trabajo, los ejemplares pro­
venientes de los niveles de las secciones de Akerchi 1 y
2 son en los que más claramente se observan los efectos
de la abrasión. En concreto en las muestras de los nive­
les AK1/3 y AK1/2 (Lám. 12, Figs. 8, 9, respectiva­
mente), y en el nivel AK1/7; los dos primeros niveles
están constituidos por calizas arenosas oolíticas de tipo
packstone, ambos con estratificación cruzada y que han
sido interpretados como depósitos de ambientes subma­
reales de alta energía. El último nivel está formado por
un gran paquete de caliza oolítica de tipo grainstone que
representa una barra en un medio intermareal (AK1/7)
(CÓZAR et al., 2008a). En estos materiales se han recu­
perado muchos ejemplares con su contorno, así como
otros  sectores de la corona fracturados,  pulidos y/o re­
dondeados. La presencia de estos desgastes implica que,
aunque según BROADHEAD & DRIESE (1994) en los me­
dios marinos la abrasión de los elementos conodontales
no es tan relevante como la observada en los ejemplares
al ser transportados a medios continentales costeros,
como en el caso de las dunas eólicas, un ambiente ma­
rino de alta energía es capaz de producir una cierta abra­
sión de los elementos conodontales, como se ha
observado de las colecciones estudiadas en este trabajo.
En todo caso, hay que diferenciar en todo momento
la abrasión del desgaste funcional, como se ha ilustrado
anteriormente, el cual también produce superficies
romas y pulidas. El segundo es consecuencia del roza­
miento de los elementos conodontales entre sí cuando
el conodonto vivía (PURNELL, 1995).
Disolución
Se trata de una alteración relacionada con la estabi­
lidad química de los componentes de los elementos con­
servados. La actuación de este proceso en los fósiles
depende de factores intrínsecos, como la composición
mineralógica de los fósiles, la microestructura y arqui­
tectura de los esqueletos, la existencia de ornamenta­
ción, la relación superficie/volumen, el tamaño, la
existencia de relleno y cementación, y de factores ex­
trínsecos, como el pH, la temperatura, la profundidad,
la concentración de materia orgánica, la tasa de sedi­
mentación, entre otros.
Los elementos conodontales pueden verse afectados
por disolución tanto en la fase bioestratinómica como
en la fosildiagenética, aunque debido a su composición
mineralógica (apatito) su grado de estabilidad frente a
este tipo de alteración es mayor que el de otros restos
esqueléticos como los constituidos, por ejemplo, por
calcita o aragonito.
En algunos ejemplares (Lám. 10, Figs. 10, 11; Lám.
11, Figs. 1, 2) se observa que, una vez después de haber
sido fracturados se encuentran unidas sus partes nueva­
mente y que el cemento que los amalgama suele ser fos­
fático, con contenido en Ca, aunque también las partes
fracturadas pueden estar unidas por otros componentes
de la matriz que los engloba como cuarzo y filosilicatos
(Anexos Xa­b; XIa, c). En estos casos se puede consi­
derar que debido a fenómenos de compactación, se pro­
dujo una fracturación del elemento y disolución del
apatito, el cual habría actuado como cemento para unir
las piezas fracturadas del elemento conodontal. Como
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este proceso afecta a elementos que están aislados den­
tro de la matriz de la roca de los niveles donde se recu­
peraron, cabe suponer que los elementos afectados por
este proceso se encontrarían en contacto con otras par­
tículas poco dúctiles (duras) que durante la compacta­
ción del sedimento habrían producido una mayor
concentración de presión en el punto de contacto de
ambos, fracturando el elemento conodontal. La fractu­
ración y estos fenómenos de disolución bajo presión
ocurren durante la fase fosildiagenética, por encontrarse
el ejemplar completo formado por sus partes fractura­
das, ya que al estar englobados dentro de una matriz se
pudieron mantener juntas ambas partes. Si hubiera ocu­
rrido en la fase bioestratinómica, algunos de los frag­
mentos podría haber sido puesto en suspensión y
haberse perdido durante el transporte.
Un problema que ya observaron ZIEGLER et al.
(1971) y VON BITTER (1972), y en el que hace especial
hincapié JEPPSSON (JEPPSSON et al., 1985, 1999; JEPPS­
SON & ANEHUS, 1995; JEPPSSON, 2005) y otros autores
(PURNELL & DONOGHUE, 2005; VON BITTER & PURNELL,
2005), es que aunque los conodontos no son, por lo ge­
neral, demasiado susceptibles de sufrir disolución de
tipo tafonómico, sí lo son de sufrirla por el mismo pro­
ceso que se emplea para la extracción de estos elemen­
tos de la roca que los contiene. Al ser las rocas tratadas
con ácido fórmico o acético, estos autores recomiendan
incorporar una disolución tampón a la disolución prin­
cipal o, en todo caso, controlar la reacción. Durante las
tareas de laboratorio que permitieron obtener las colec­
ciones que se estudiaron en este trabajo existió un es­
tricto control de tiempo de exposición de la roca al
ataque químico comprobando cada breves intervalos la
cantidad de roca que quedaba por ser disuelta, el tiempo
al que, a su vez, llevaba expuesta al ácido y la intensidad
de la reacción. Ya fuese porque la disolución de la roca
era muy rápida (gran cantidad de roca disuelta en poco
tiempo) o porque era muy lenta (apenas se disolvía y el
ácido era muy reactivo), muchas muestras fueron ex­
puestas a la disolución de ácido fórmico o acético y agua
menos de 24 horas, para evitar que los elementos libe­
rados pudieran verse afectados por el ácido.
Cabe señalar que, por lo general, es complicado dis­
tinguir la disolución como proceso de alteración tafo­
nómica de la disolución como efecto del proceso de
extracción de los elementos conodontales. En todo caso,
la disolución afecta de forma diferente a los distintos
elementos conodontales, en función de su morfología,
ornamentación y estadio ontogenético:
­según BURNETT & HALL (1992) la corona del cono­
donto estaba compuesta por una capa de materia orga­
nica externa, como se ha mencionado en el capítulo de
Introducción al estudio de los conodontos. Además,
estos autores asumieron que como la capa orgánica se
encontraba presente en todos los estadios ontogenéticos
de los elementos conodontales cubriendo la última lá­
mina de apatito, ésta se habría depositado al final de
cada etapa de biomineralización, explicando a su vez,
que estas capas de materia orgánica, en un principio ex­
ternas, se preservasen como láminas internas en la es­
tructura del elemento conodontal. Una vez producida la
pérdida de la capa orgánica externa, la disolución podría
continuar avanzando y afectar directamente a las lámi­
nas de apatito, dando como resultado que las distintas
láminas de apatito del conodonto se encuentren diferen­
ciadas y  se “pele” lámina a lámina, afectando en un pri­
mer lugar a la última lámina, exponiéndose la penúltima
y así sucesivamente. Para TROTTER et al. (2007) estos
espacios interlamelares en realidad se corresponden con
tejido que tiene una mayor porosidad bajo el Microsco­
pio Electrónico de Transmisión y, por lo tanto, más sus­
ceptibles de ser disueltos y producir esta diferenciación
entre láminas disueltas y otras que permanecen (Lám.
13, Figs. 4­6, 11, 12, 14­16).
­en algunos ejemplares pectiniformes carminiesca­
fados, la lámina libre o los nódulos de la carena se en­
cuentran más afectados por este proceso que la parte de
la plataforma que no se encuentra ornamentada (Lám.
13, Figs. 4­6, 11, 12; Lám. 15, Fig. 7). Esto puede ser
debido a la orientación de los cristales dentro de las lá­
minas de apatito. BURNETT & HALL (1992) señalan que
los cristales tabulares o aciculares que componen las
láminas de apatito pueden orientarse oblicua o perpen­
dicularmente a la máxima dirección de crecimiento del
elemento conodontal (ejes de crecimiento). Si los cris­
tales se orientan paralelos al eje de crecimiento, en las
zonas “planas” de la plataforma se disponen de forma
perpendicular a la superficie de la lámina de apatito,
mientras en las zonas de la plataforma con relieve o lá­
mina libre, y de los procesos, se orientarán oblicuos a
ésta y sus caras pinacoidales pueden solaparse (Fig.
7.2). Esta última disposición de los cristales permite
que los fluidos penetren con más facilidad entre los
cristales y entre las láminas, disolviendo a su vez las
capas orgánicas interlamelares, y puedan producir la es­
tructura ilustrada en las láminas.
­la disolución además puede progresar a favor de (i)
fracturas, de forma que, en algunos casos, se exponen
las distintas láminas de apatito (Lám. 11, Figs. 11, 12;
Lám. 13, Fig. 10) en las superficies de las mismas, (ii)
ornamentación negativa, como en el caso de elementos
pectiniformes, cuyos surcos entre crestas o nódulos,
surcos adcarenales o mediales, suelen ser los más afec­
tados (Lám. 11, Figs. 1, 3, 9, 10;  Lám. 12, Fig. 8, 10,
11, Lám. 13, Figs. 1, 2), porque además de la disposi­
ción de los cristales en estas zonas, representan estruc­
turas negativas donde los fluidos disolventes se
pueden concentrar actuando con más eficacia [equi­
valente en parte a la “Microtexura de disolución de
superficie” de BLANCO­FERRERA (2011)], o (iii) relie­
ves positivos como son nódulos y crestas (Lám. 11,
Figs. 7­10; Lám. 12, Figs. 8, 9). BLANCO­FERRERA
(2011) reconoce en este último caso la microtextura
que denomina “Microtextura de disolución de la or­
namentación”, producida cuando la disolución pro­
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voca el vaciado de la ornamentación del conodonto,
de forma que pueden quedar expuestas las láminas in­
ternas del conodonto.  
­en elementos ramiformes con procesos con forma
de barra y dentículos, o carminados tipo spathognato­
dontiforme, los dentículos y la cúspide suelen verse más
afectados por la disolución que la parte correspondiente
a la barra de estos elementos (Lám. 2, Fig. 11, Lám. 3,
Figs. 17­20, Lám. 8, Figs. 3, 6, 9, 13­19; Lám. 11, Fig.
5; Lám. 12, Figs. 6, 14, 15; Lám. 13, Figs. 9, 10).
­la cavidad basal y los surcos asociados, son zonas que
pueden ser fácilmente afectadas por disolución, especial­
mente sus márgenes (Lám. 3, Figs., 17, 20; Lám. 4, Fig.
10; Lám. 8, Figs. 1­4, 13, 14, 16, 18, 19; Lám. 9, Fig. 14;
Lám. 11, Figs. 11, 12; Lám. 12, Figs. 2, 6 14, 15; Lám. 13,
Fig. 10; Lám. 14, Figs. 5, 9). La cavidad basal presenta una
concavidad y un surco que la atraviesa y que se extiende
por ambos procesos en su parte “aboral”. Éstos actúan
como superficies de debilidad por las que pueden actuar
los fluidos y los ácidos empleados en el tratamiento de la­
boratorio, penetrando por entre las láminas de apatito que
se encuentran más expuestas, disolviéndolas.
­los elementos juveniles al estar constituidos por un
menor número de láminas de apatito son más suscepti­
bles de ser alterados por disolución que los adultos
(comparar los ejemplares gerontes de Idioprioniodus
claviger de la Lámina, 9, Figuras  9­12 (Anexo XII), con
los juveniles de la Lámina 11, Figuras 11­13; caso simi­
lar al de los ejemplares juveniles de Gnathodus biline­
atus bilineatus de la Lámina 13, Figuras. 4­13.
Bioerosión
La bioerosión es un tipo de alteración tafonómica
producida por organismos perforantes o capaces de de­
gradar centrípetamente los restos mineralizados y los te­
jidos más resistentes, valiéndose de medios mecánicos
o por la actuación de ácidos orgánicos, anhídrido car­
bónico, enzimas u otros productos de su metabolismo.
Ésta se produce durante la fase bioestratinómica.
Los primeros autores en observar “microborings“
(=microperforaciones) en elementos conodontales fue­
ron ROHON & ZITTEL (1886) y las consideraron cavida­
des de parásitos, como mencionan KÖNIGSHOF & GLAUB
(2004). MÜLLER & NOGAMI (1972) describieron e ilus­
traron diversos tipos de microcavidades presentes en
elementos conodontales del Ordovícico que considera­
ron causadas por hongos, nematodos o anélidos. Como
señalan KÖNIGSHOF & GLAUB (2004), basándose en los
trabajos de ZEFF & PERKINS (1979), BUDD & PERKINS
(1980) y GLAUB et al. (2002), los “microborings” se ca­
racterizan por una morfología tubular, cuyos tubos pre­
sentan un diámetro menor a 100 µm y, son generados
fundamentalmente, por cianobacterias euendolíticas,
algas clorofíceas, rodofíceas u hongos, como se observa
en ambientes actuales. La importancia de los microen­
dolitos radica en que su morfología es congruente con
el organismo que lo produjo, y permite la comparación
de los “microborings“ fósiles con los realizados por or­
ganismos modernos. Esto posibilita realizar inferencias
batimétricas ya que muchos taxones de organismos en­
dolíticos presentan un rango batimétrico muy limitado
debido, fundamentalmente, a su modo de vida fotoau­
totrófico (cianobacterias, algas verdes y rojas) (KÖNIGS­
HOF & GLAUB, 2004). Los estudios de GLAUB (1994) en
“microborings“ de muestras de cuencas del Jurásico y
algunas del Cretácico Inferior, le permitieron desarrollar
un esquema batimétrico a partir de los icnotaxones e ic­
nocenosis de “microborings”, esquema que, posterior­
mente fue aplicado en cuencas del Silúrico y más
modernas (VOGEL et al., 1995, 1999; GLAUB & BUNDS­
CHUH, 1997, BUNDSCHUH, 2000) según KÖNIGSHOF &
GLAUB (2004).
KÖNIGSHOF & GLAUB (2004) analizaron aproxima­
damente 300 elementos conodontales de taxones del Or­
dovícico, Devónico y Carbonífero en busca de
“microborings“, empleando la técnica de preparado de
moldes por embebido en resinas, que les permitió en­
contrar abundantes evidencias en algunos de ellos (apro­
ximadamente el 6% del material) de haber sido
colonizados post­mortem, en su opinión, por organis­
mos endolíticos. Distinguieron hasta cinco tipos de mi­
crocavidades en función de su morfología, reconociendo
tubos con y sin ramificaciones, agregados en forma de
racimos de uvas, cadenas de cavidades con morfología
cónica, entre otras, y los compararon con “microbo­
rings“ ya conocidos en sustratos carbonatados. Tres de
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Figura 7.2­ Disposición de los cristales de
las láminas de apatito en una sección simpli­
ficada de un elemento pectiniforme según
BURNETT & HALL (1992).
las microcavidades eran muy similares a ciertos icnota­
xones observados y comparables con los “microbo­
rings“ causados por endolitos modernos, representando
uno a la zona afótica, otra a la zona eufótica y el tercero
a la zona eufótica­disfótica. Aunque otra de las micro­
cavidades era similar a uno de los icnotaxones recono­
cidos en sustratos carbonatados, no pudieron determinar
el organismo que lo pudo generar; mientas que para otro
de los “microborings“ no pudieron encontrar un icnota­
xón al que compararlo.
En los ejemplares de Marruecos, un único elemento
conodontal en el nivel AK1/7­2 (Lám. 14, Figs. 1­4)
presenta su plataforma completamente cubierta por ca­
vidades pseudorregulares de distintas dimensiones, pero
menores a las 60 µm (Anexos XVIIIa, b). Al ser el único
ejemplar extraído de ese nivel que presenta ese aspecto
y que, al observar los casos de disolución y abrasión en
los ejemplares de la Fm Akerchi, es posible considerar
que el mecanismo de producción de esas cavidades sea
la actividad de organismos endolíticos.
Recubrimientos minerales
Recrecimientos o sobrecrecimientos
SARMIENTO (1993) denomina recrecimientos minera­
les a los materiales de diversa composición química que
se desarrollan sobre la superficie de los elementos cono­
dontales. BLANCO­FERRERA (2011), BLANCO­FERRERA et
al. (2011) y SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2012b)
prefieren emplear el término sobrecrecimientos minera­
les para los recubrimientos observados en elementos co­
nodontales de sus colecciones de la Zona Cantábrica.
BLANCO­FERRERA (2011) observó numerosos ejemplares
que presentaban una textura sacarosa que analizada bajo
Microscopio Electrónico de Barrido (MEB) se corres­
pondía con distintos tipos de recubrimientos muy finos
de apatito criptocristalino que crecieron epitaxialmente
respecto de la superficie de los elementos conodontales
y que se desarrollaron, generalmente, bajo condiciones
diagenéticas. Debido a lo anterior, en este trabajo se pre­
fiere emplear el término “recrecimiento mineral” o “so­
brecrecimiento” para algunos de los recubrimientos
minerales s.l. antes que el término encostramiento (ele­
mentos conservados recubiertos por envueltas o costras,
por ejemplo: calcáreas u organógenas), ya que estos úl­
timos se producen durante la fase bioestratinómica, y en
los ejemplares  estos recubrimientos se produjeron du­
rante la fase fosildiagenética.
BLANCO­FERRERA (2011), BLANCO­FERRERA et al.
(2011) y SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2012b) des­
cribieron diversos tipos de microtexturas de sobrecreci­
miento relacionadas con la disposición, morfología,
tamaño y génesis de los cristales de apatito. En las co­
lecciones de la Meseta Central y de Tindouf se pueden
reconocer hasta cuatro de ellas. Para su estudio se ha
empleado el Microscopio Electrónico de Barrido
(MEB), trabajando en las fotos de más detalle entre 750
(p. ej. Lám. 12, Figs. 11, 12) y 6000 aumentos (p. ej.
Lám. 13, Fig. 8).
Microtextura en contramoldes (MTCM)—es la
más común entre los ejemplares analizados y está
formada por una red irregular de polígonos cuyos
márgenes forman empalizadas de cristales de fosfato
cálcico y que, en ocasiones, éstos pueden reflejar la
morfología de los cristales que se encontraban ad­
heridos a la superficie del elemento. Los cristales de
apatito crecen desde la superficie del conodonto en
los espacios presentes entre esta superficie y los gra­
nos del sedimento que los envuelve. En los ejempla­
res de las colecciones de Marruecos y, especial­
mente, en los de la Formación Tizra, este proceso es
incipiente (Lám. 2, Fig. 16; Lám. 3, Fig. 11; Lám.
4, Figs. 3, 4; Lám. 5, Figs. 1­3, 6, 11, 12; Lám. 7,
Figs. 5, 6; lám. 8, Fig. 6; Lám. 9, Figs. 3, 4, 9, 10,
14, 15; Lám. 14, Figs. 5, 6, 9­11; Lám. 15, 1­6)
(Anexos XIV, XV, XVI).
Microtextura de cristales pequeños (MTCP)—For­
mada por una fina lámina de cristales anhedrales o
subhedrales de apatito que pueden recubrir parcial o
totalmente la superficie del elemento conodontal. En
los ejemplares del presente trabajo se reconocen la va­
riante incipiente, por ejemplo dentro de las áreas en
las que se observa la superficie de la lámina externa
de apatito del conodonto y que se encuentran rodea­
das por otras microtexturas (Lám. 12, Figs. 12­13;
Lám. 13, Fig. 8) y la evolucionada, en la que los cris­
tales son subhedrales y laminares con una distribución
bastante extensa (Lám. 15, Figs. 7­9; Anexo XVII).
Microtextura de cristales grandes (MTCG)—
constituida fundamentalmente por cristales euhedra­
les a subhedrales con un hábito prismático desarro­
llados sobre la superficie “oral” del elemento. Den­
tro de esta microtextura los autores reconocen varios
subtipos: (i) en bloque o “blocky“ (MTCGB), de
cristales equidimensionales con algunas caras hexa­
gonales y con morfología en bloque, (ii) columnar
(MTCGC), formada por cristales de fosfato largos y
forma columnar, con una disposición más o menos
orientada, (iii) denticular (MTCGD), en la que los
cristales son prismáticos y de gran tamaño, con caras
hexagonales en vista “oral” y caras rectangulares
compuestas en vista “lateral” y, (iv) en abanico
(MTCGA), en la que los prismas idiomórficos de
gran tamaño pueden llegar a disponerse en columnas
largas sobre las paredes del conodonto, adquiriendo
una disposición en abanico. En el ejemplar de “Gna­
thodus” homopunctatus de la Lámina 13, en las Fi­
guras 7 y 8 de la misma lámina se reconocen los
cristales prismáticos de apatito que se disponen sub­
paralelos a la superficie del elemento conodontal y
que se orientan hacia sus márgenes, conformando la
microtextura de cristales grandes columnares inci­
piente (MTCGC), ya que los cristales ni se encuen­
tran muy desarrollados ni la microtextura presenta
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una gran extensión, y en las zonas más cercanas a la
carena y entre algunas zonas de cristales columnares
se encuentran los cristales equidimensionales y con
morfología en bloque de la microtextura de cristales
grandes en bloque (MTCGB). Además, en las zonas
circulares delimitadas por las microtexturas anterio­
res, puede reconocerse la microtextura de cristales
pequeños (MTCP) y la microtextura inalterada y ori­
ginal de la lámina más externa del elemento cono­
dontal (MTI). En el ejemplar de palmatolépido de la
Lámina 15, Figuras 11 y 12, pueden reconocerse la
microtextura de cristales grandes columnares
(MTCGC) rodeando la carena, la microtextura de
cristales en bloque (MTCGB) hacia los márgenes del
elemento y, en la zona de la carena, algunos de los
nódulos tienen una morfología pseudohexagonal en
vista oral, correspondiéndose con la microtextura de
cristales grandes denticulares (MTCGD).
Microtextura de recubrimiento irregular (MTRI)—
es un recubrimiento heterogéneo, parcial o total de la
superficie de los conodontos por cristales de fosfato y
otros minerales (p. ej., cuarzo, carbonatos, etc.), que
son discernibles a 900 aumentos. En este trabajo se
ha diferenciado esta microtextura de los recubrimien­
tos minerales s.l. En los ejemplares analizados esta
microtextura se reconoce como un empaquetado
denso de cristales subhedrales de apatito que envuel­
ven la superficie oral del elemento conodontal (Lám.
14, Figs. 7, 8) o como un empaquetado abierto a cris­
tales sueltos de fosfato cálcico y de otros minerales
como por ejemplo cuarzo, filosilicatos y feldespato
(Lám. 2, Fig. 12; Lám. 3, Figs. 1, 3, 5, 6, 14, 15; Lám.
4, Figs. 7, 10, 12, 16, 22, 23; Lám. 5, Figs. 1­3, 6;
Lám. 6, Figs. 7, 8, 10, 12, 16, 18; Lám. 7, Figs. 1, 4,
10, 11, 14; Lám. 8, Fig. 12, Lám. 9, Figs. 3, 4, 9­12;
Lám. 10, Figs. 3, 9, 12­14; Lám. 12, Fig. 5; Lám. 13,
Figs. 3, 11­13; Lám. 14, Figs. 5­11; Lám. 15, Figs. 1­
5). Esta microtextura también puede estar cubriendo
otras microtexturas como la de contramoldes (Lám.
14, Figs. 5, 6, 9­11).
BLANCO­FERRERA (2011), BLANCO­FERRERA et al.
(2011) y SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2012b) con­
sideran que las microtexturas de contramoldes, cristales
pequeños y de cristales grandes no se tratan, en su opi­
nión, de una recristalización (neomorfismo) de los cris­
tales que forman las láminas de apatito, sino de una
movilización y neocristalización de cristales de apatito
en forma de recubrimientos delgados epitaxiales sobre
la superficie de los elementos conodontales. En algunos
ejemplares ilustrados por SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FE­
RRERA (2012b, Figs. 2c1, c2) se puede observar por de­
bajo de las envueltas de cristales de apatito, la lámina
de microtextura inalterada (MTI) correspondiente a la
última lámina de apatito que forma la corona del ele­
mento conodontal sin ningún tipo de alteración. Esta
misma situación puede reconocerse también en algunos
de los ejemplares de Marruecos (Lám. 13, Figs. 4, 7, 8;
Lám. 14, Figs. 5, 6; Lám. 15; Figs. 1­6).
SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2012b), basán­
dose en los estudios de diversos autores, indican que, en
el caso de la microtextura de cristales grandes, los pro­
cesos responsables citados generalmente para su forma­
ción suelen ser el enterramiento profundo, que implica
un aumento de temperatura durante un prolongado pe­
ríodo de calentamiento (PIERCE & LANGHEIM, 1970) o
fluidos dolomitizantes (HELSEN, 1995; KÖNIGSHOF,
2003). En el caso de los conodontos de las colecciones
de BLANCO­FERRERA (2011) y SANZ­LÓPEZ & BLANCO­
FERRERA (2012b), los elementos se extrajeron de calizas,
y no dolomías, sin un enterramiento profundo (como ates­
tiguan los valores bajos del Índice de Alteración del Color
de los Conodontos o CAI de sus muestras) y, por lo tanto,
no expuestas a temperaturas elevadas, de forma que la
microestructura en cuestión se formó previamente a la
compactación y litificación total de la roca (BLANCO­FE­
RRERA et al., 2011). Además, los elementos conodontales
que presentan microtexturas de cristales grandes provie­
nen frecuentemente de capas con una porosidad primaria
o diagenética significativas, especialmente en ciertos ni­
veles de las formaciones Baleas y Alba en la Zona Can­
tábrica (SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2012b). Estas
formaciones se componen de calizas tipo packstone o
grainstone de pelmatozoos o bioclásticos (Fm Baleas) o
margas y calizas arcillosas nodulares con cefalópodos
(Fm Alba), que suelen estar enriquecidas en minerales de
oxi­hidróxidos de hierro y presentar abundantes restos
fosfáticos, tanto conodontos como restos de peces (SANZ­
LÓPEZ & BLANCO­FERRERA, 2012b).
En general, la disponibilidad del fosfato necesario
para la formación de estas microtexturas está relacio­
nada, según los trabajos de otros autores analizados
por BLANCO­FERRERA (2011) y SANZ­LÓPEZ &
BLANCO­FERRERA (2012b), con las fuentes de enrique­
cimiento de fosfato en el agua marina contenida en los
poros del sedimento, como son: (i) la liberación de ma­
teria orgánica por descomposición microbiana (biode­
gradación) (PRÉVÔT & LUCAS, 1984), (ii) la resorción
de fosfato a partir de oxi­hidróxidos de hierro mediante
reacciones redox (BENMORE et al., 1983) y (iii) la di­
solución de “debris“ biogénico como el de los verte­
brados (SUESS, 1979). La precipitación de apatito se
produce en etapas tempranas de la diagénesis y, según
SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2012b), aunque los
procesos de precipitación de apatito autigénico no se
encuentran lo suficientemente claros consideran que el
proceso responsable más probable debe de ser la des­
composición de la materia orgánica controlada a su
vez, por la actividad microbiana, la formación de com­
plejos orgánicos/inorgánicos intermedios y de las con­
diciones de Eh­pH (como señalan que expuso
KRAJEWSKI et al., 1994). En el caso de los elementos
conodontales, SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA
(2012b) proponen que debido a su pequeño tamaño,
las áreas de la corona que estuvieran en contacto con
los granos adyacentes del sedimento que los engloba
podrían haber constituido sistemas cerrados o semi­ce­
rrados que habrían favorecido la saturación en fosfato
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de los fluidos contenidos en los poros y la precipita­
ción de éste cerca de la corona (Fig. 7.3a). Otro aspecto
interesante que destacan estos autores es que otra más
que probable fuente de fosfato para la precipitación de
estas envueltas de apatito fuesen los cuerpos basales
de los elementos conodontales, los cuales no suelen
preservarse y recuperarse junto con las coronas. El
cuerpo basal está formado por cristales de apatito más
pequeños que la corona, presenta una mayor porosidad
y un mayor contenido en materia orgánica, asociada a
esta porosidad, lo que implica que su solubilidad es
mayor que la del tejido lamelar hialino o la materia
blanca de la corona. Su biodegradación no sólo habría
liberado fosfato a los fluidos intersticiales sino que ha­
bría incrementado la acidez del área adyacente, favo­
reciendo el proceso de disolución.
BLANCO­FERRERA (2011) y SANZ­LÓPEZ & BLANCO­
FERRERA (2012b) observan una polaridad en la distri­
bución de estas distintas microtexturas en la superficie
de los elementos conodontales, especialmente en la dis­
tribución de la correspondiente a cristales grandes,
como ilustran en numerosas figuras de su trabajo
(SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA, 2012b; por ejemplo,
Figs. 4a1­a4 y Figs. 6a­g, entre otras) y en el esquema
de la Figura 9g (SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA,
2012b, pág. 723; Fig. 7.3b en este trabajo). Según este
diagrama, de la base del elemento conodontal a la cús­
pide o dentículo se distingue un incremento en el ta­
maño de los cristales de las microtexturas de cristales
grandes, de forma que (i) la de tipo bloque (“blocky”)
se encontraría hacia la base del elemento, (ii) a ésta le
seguiría la columnar, (iii) la microtextura de tipo aba­
nico, donde se suelen producir cambios en la curvatura
del elemento (como por ejemplo en la zona las láminas
donde se localiza el surco longitudinal en Vogelgna­
thus), y (iv) sobre los dentículos se desarrollaría la mi­
crotextura de cristales grandes de tipo denticular.
BLANCO­FERRERA (2011) y SANZ­LÓPEZ & BLANCO­
FERRERA (2012b) relacionan la polaridad de las distintas
microtexturas de cristales grandes con la presencia de
un gradiente químico pronunciado. De esta forma, en
las zonas de proyección de la corona (cúspide, dentícu­
los carena/lámina libre) se desarrollarían los cristales
columnares y denticulares que representan la precipita­
ción más antigua y los cristales de mayor tamaño. Serían
áreas con una menor solubilidad (por su composición y
baja permeabilidad) que se proyectan hacia los granos
adyacentes, cuya disolución superficial podría facilitar
la precipitación de apatito mediante un ligero aumento
de la alcalinidad, precipitando también el fosfato pre­
sente en los fluidos de los poros y desarrollándose los
cristales más grandes (BLANCO­FERRERA, 2011; SANZ­
LÓPEZ & BLANCO­FERRERA, 2012b). Estos autores han
observado que en los elementos conodontales con valo­
res CAI más elevados en su estudio (1,5­2), estas mi­
crotexturas se encuentran mejor desarrolladas, debido a
que se han formado a mayor temperatura y presión, y a
una mayor profundidad de enterramiento. Además,
junto a esta microtextura se pudieron formar al mismo
tiempo la microtexturas de cristales pequeños y de con­
tramoldes, aunque por lo general SANZ­LÓPEZ &
BLANCO­FERRERA (2012b) señalan que la de cristales
grandes se habría formado posteriormente a estas últi­
mas. Sobre los cristales columnares y denticulares se su­
perpondría la siguiente generación de cristales, columnares
y de menor tamaño que los anteriores y por último, re­
llenando las depresiones de la corona o los laterales del
elemento conodontal, precipitaría una generación de
cristales grandes de tipo bloque (“blocky”) o laminares
(BLANCO­FERRERA, 2011; SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FE­
RRERA, 2012b). Estos cristales también pueden precipi­
tar sobre los cristales ya existentes sobre las
proyecciones de la corona, donde todavía puede existir
espacio entre la proyección y los granos del sedimento
que la rodea. El menor tamaño de estos cristales puede
deberse, como señalan SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA
(2012b), a una disminución en la disponibilidad de fos­
fato y/o a una ralentización en la tasa de crecimiento de
los cristales con el tiempo o tal vez con el enterramiento.
La microtextura de recubrimiento irregular suele ser
la última en formarse sobre el elemento conodontal,
como indica BLANCO­FERRERA (2011). Según esta au­
tora, la formación de estos sobrecrecimientos responde­
ría a procesos distintos ocurridos a lo largo de un tiempo
dilatado. En el caso de los ejemplares pertenecientes a
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Figura 7.3.­ a) Modelo de precipitación­disolución del fosfato según SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2012b). Puntos rojos:
zonas de disolución del apatito del elemento conodontal. b) Polaridad de las distintas microtexturas sobre el elemento conodontal
según SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2012b).
sus colecciones de la Zona Cantábrica, su formación po­
dría tener distintos orígenes, ya sea debida a compacta­
ción, a la deformación varisca y migración de fluidos
en relación con cabalgamientos presentes en su área de
investigación o a epidiagénesis tardía por precipitación
a partir de fluidos hidrotermales.
En las colecciones de conodontos, tanto de la Meseta
Central como de la Cuenca de Tindouf, la formación y
el nivel donde son más comunes los conodontos con
estas microtexturas es en la Fm Tizra, en el nivel corres­
pondiente a las facies de destrucción del montículo mi­
crobiano de TZ2/4. Las muestras de estos niveles son
grainstones bioclásticos, con presencia de óxidos de hie­
rro (limonita) y con una de las mayores abundancias de
elementos conodontales de la colección. La microtex­
tura en contramoldes es la más común de todas las ob­
servadas, y en el caso de los ejemplares del taxón
Idioprioniodus, es junto con la de recubrimiento irregu­
lar, la única que se desarrolla. Las microtexturas de cris­
tales pequeños y de cristales grandes se observan sobre
elementos pectiniformes carminiescafados (i.e. Gnatho­
dus, Lochriea), mientras que la microtextura de recubri­
miento irregular suele reconocerse en todo tipo de
taxones y es bastante común. Cabe destacar, como se
indica en el apartado de Carbonificación, que el valor
CAI es de 2,5­3 en los ejemplares de este nivel de la Fm
Tizra, representando valores bajos, similares a los del
estudio de BLANCO­FERRERA (2011), BLANCO­FERRERA
et al. (2011) y SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2012b).
Estas microtexturas también son comunes en los elemen­
tos extraídos de las capas superiores de la Fm Ouarkziz,
caracterizadas por ser calizas bioclásticas wackestone y
packstone, con presencia de óxidos de hierro (muchos
bioclastos presentan tonos rosáceos a rojizos o amari­
llentos) de medios submareales poco profundos.
Recubrimientos minerales s.l.
Desde un punto de vista más general, en ocasiones,
algunos elementos conodontales fueron incluidos en
materiales que condicionaron su fosilización, como por
ejemplo, las asociaciones de elementos conodontales
asociadas a una película marrón encontradas por SCOTT
(1969). ALDRIDGE (1987), por la disposición caótica de
los elementos, que además se encontraban rotos y no
constituían aparatos completos, interpretó el material de
Scott como asociaciones fecales producidas por otro or­
ganismo que no era el animal conodonto.
Los recubrimientos minerales más comunes en los
elementos conodontales de Marruecos son de minerales
presentes en la matriz de la cual se extrajeron. Mediante
espectrometría de dispersión de rayos­X (EDAX) los
minerales identificados suelen ser cristales de cuarzo,
calcita, apatito, feldespato, óxidos de hierro (limonita)
y filosilicatos (illita fundamentalmente) ( Lám. 3, Figs.
8, 19, 20; Lám. 4, Figs. 2, 5, 10, 19; Lám. 6, Figs. 4, 23;
Lám. 10, Figs. 10, 11; Lám. 11, Figs. 11, 12; Lám. 12,
Fig. 10; Lám. 13, Fig. 13; Lám. 15, Figs. 10, 11 y Ane­
xos Xa, Xc, XIX, XX, XXI). En muchos de estos casos,
pueden corresponderse con restos de la matriz que no
fueron completamente eliminados durante el ataque quí­
mico de la roca para la extracción de los elementos co­
nodontales y se diferencian de la microtextura de
envuelta irregular descrita por BLANCO­FERRERA (2011)
y BLANCO­FERRERA et al. (2011) en que en esta última
los cristales pueden formar envueltas parciales o totales
sobre la superficie del elemento y en que suelen presen­
tar un empaquetamiento más ordenado que en el caso
de los recubrimientos minerales s.l.
Relleno sedimentario
Las cavidades existentes en los elementos conserva­
dos pueden estar ocupadas por partículas sedimentarias
o por cementos que precipitaron dentro de ellas. Estos
procesos ocurren tanto en la fase bioestratinómica como
fosildiagenética.
En los elementos conodontales la única cavidad que
puede ser susceptible de estar rellena o cementada es la
cavidad basal de la corona, una vez producida la pérdida
del cuerpo basal. Por lo general, los ejemplares de Ma­
rruecos no presentan ningún tipo de relleno de la cavi­
dad, pero en algunos casos ésta se puede encontrar
parcialmente ocupada por material que formaba parte
de la matriz que englobaba al elemento conodontal
(Lám. 1, Fig. 17; Lám. 8, Fig. 6).
Necrocinesis y desplazamientos fosildiagenéticos
La necrocinesis comprende cualquier desplaza­
miento ascendente, descendente y/o lateral de un ele­
mento conservado antes de su enterramiento, mientras
que los desplazamientos fosildiagenéticos son los trans­
portes posteriores al enterramiento. Estos últimos suelen
ser debidos a la compactación y a la acción de los orga­
nismos bioturbadores.
Desarticulación
Los elementos conodontales de la presente colec­
ción se recuperan como elementos discretos y no en una
asociación natural ni como “clusters“, implicando que
los aparatos conodontales de los distintos conodontos
se encuentran desarticulados. A un nivel más detallado,
también se observa la desarticulación del cuerpo basal
del elemento respecto de la corona. La primera situa­
ción se produce fundamentalmente por transporte late­
ral en ambiente acuático, mientras que en la segunda,
otros factores podrían haber actuado para producir la
pérdida del cuerpo basal, como por ejemplo, la disolu­
ción de éste durante la diagénesis temprana para pro­
ducir posteriores neocristalizaciones de recubrimientos
epitaxiales de cristales de fosfato sobre la corona de los
elementos conodontales (BLANCO­FERRERA, 2011;
BLANCO­FERRERA & SANZ­LÓPEZ, 2011 y SANZ­LÓPEZ
& BLANCO­FERRERA, 2012), o el tratamiento químico
al que son expuestos para su extracción. Esta última
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causa también podría explicar que los elementos se en­
cuentren aislados individualmente y no como una aso­
ciación o “cluster“. Las muestras fragmentadas en el
tratamiento físico fueron observadas una a una para re­
conocer posibles asociaciones de elementos conodontales
que pudieran encontrarse relacionadas anatómicamente
como en las asociaciones naturales pero no se hallaron
evidencias de ello. En alguna muestra fragmentada de
roca de los montículos microbianos de la sección de
Tizra 2 se pudieron reconocer en visu elementos cono­
dontales, pero sólo se identificaron como elementos
discretos y en ningún momento asociados anatómica­
mente con otros elementos del aparato conodontal de
su mismo género y/o especie.
Dispersión y reagrupamiento
Después de la producción, los elementos conserva­
dos tienden a ser desplazados por la energía del am­
biente externo hasta adquirir una posición mecánica
más estable. En diversos estudios sobre conodontos, va­
rios autores mencionaron sobrerrepresentación de algu­
nas morfologías de elementos (i.e. sobrerrepresentación
de elementos pectiniformes respecto de ramiformes) o de
formas juveniles respecto de adultas, observadas en de­
terminados niveles. Además, no se mantenían los ratios
de los distintos tipos de elementos conodontales que
formaban los aparatos conodontales en colecciones de
elementos discretos respecto de las observadas en las
asociaciones naturales. PURNELL & DONOGHUE (2005)
mencionan que se propusieron diversas hipótesis de ca­
rácter biológico para explicar estos fenómenos. Por
ejemplo, según estos autores, CARLS (1977) no consi­
deraba la posibilidad de una selección post­mortem
sino que la sobrerrepresentación de elementos P1 se de­
bería fundamentalmente a que éstos se “mudarían” y
reemplazarían más frecuentemente que otros elemen­
tos del aparato. MERRIL & POWELL (1980) también
propusieron una explicación biológica para el fenó­
meno de sobrerrepresentación, ya que según su hipó­
tesis la composición del aparato conodontal variaba
durante el desarrollo ontogenético del animal cono­
donto. Según estos autores, las formas juveniles ten­
drían un aparato conodontal compuesto únicamente
por elementos ramiformes (S y M), estadios posterio­
res presentarían elementos ramiformes (S y M) y pec­
tiniformes (P), y las formas adultas y gerontes sólo
poseerían elementos pectiniformes de plataforma.
Basándose en esta hipótesis, SWEET (1988) señaló que
en condiciones limitadas de disponibilidad de fosfato,
el conodonto no desarrollaría elementos S y M. PUR­
NELL & DONOGHUE (2005) señalan que esto último
implicaría que en determinados ambientes, tendría­
mos aparatos conodontales compuestos únicamente
por elementos P. Por último, según PURNELL & DO­
NOGHUE (2005), ELLISON (1968) y VON BITTER (1972)
consideraron la posibilidad de que procesos post­
mortem como la selección por transporte pudiera ser
responsable en una cierta medida de los fenómenos
de sobrerrepresentación.
En los años 90, diversos investigadores realizaron
estudios experimentales sobre el comportamiento hidro­
dinámico de los elementos conodontales discretos en
medios acuosos para conocer hasta qué punto procesos
post­mortem como la selección hidrodinámica podrían
afectar a la composición de las asociaciones de cono­
dontos y, por lo tanto, podrían introducir sesgos que
afectasen a los análisis paleobiológicos o paleoecológi­
cos posteriores.
BROADHEAD et al. (1990) observaron que los distin­
tos tipos de elementos conodontales poseían una trayec­
toria de decantación de tipo espiral o helicoidal, rotando
cada tipo de elemento a una distancia variable del eje
de la espiral y con radios distintos. La trayectoria de
cada elemento estaba controlada por la ubicación en éste
de su centro de masa y se orientaban con su eje de
mayor longitud e intermedios perpendiculares a la línea
de descenso. Para estos autores, el comportamiento hi­
drodinámico de los elementos conodontales equivaldría
al de esferas de fosfato de tipo arcilla de tamaño grueso
o de arena de tamaño fino. Señalaron además, que su
velocidad de caída dependía de su morfología y de su
densidad, por lo que por su forma irregular y su elevada
relación entre su superficie­área y el volumen se habrían
mantenido fácilmente en suspensión en fluidos con una
componente vertical de turbulencia, como los existentes
en ambientes marinos someros o de plataforma. Con­
cluyeron que el distinto comportamiento hidrodinámico
de las diferentes morfologías de elementos conodontales
sería una causa importante tanto de la diferencia de ra­
tios en la composición de las asociaciones de conodon­
tos (i.e. de la esperada por las asociaciones naturales para
una especie determinada y de la obtenida finalmente para
esa misma especie registrada), como de su selección por
tamaño y forma. Además, los elementos ramiformes y
coniformes tendrían una diferencia de velocidad de caída
del 10% respecto de los pectiniformes de plataforma, por
lo que los primeros podrían sufrir un desplazamiento la­
teral diez veces mayor que los de plataforma. BROAD­
HEAD et al. (1990), a partir de este estudio concluyen que
el análisis paleoecológico de las asociaciones de cono­
dontos formadas a partir de elementos discretos y de una
única muestra de un nivel puede inducir a error si no se
tiene en cuenta la posibilidad que un proceso post­mor­
tem como el transporte haya remodelado la composición
original de la asociación.
A una conclusión similar llegó MCGOFF (1991) al
realizar su estudio experimental sobre la hidrodinámica
de los elementos conodontales. Empleó elementos ra­
miformes (S1­2 y S3­4) y pectiniformes de Polygnathus
(P1 y P2), P1 de Icriodus y P1 de Palmatolepsis, y ana­
lizó la trayectoria y velocidad de caída de cada uno de
ellos en una columna de decantación. Observó que du­
rante el proceso de decantación, todos los elementos
descendían rotando alrededor de un eje central y sin
traslación lateral, que no parecía que se inclinasen du­
rante el descenso y que los elementos caían con la má­
xima proyección de sus áreas perpendiculares a la
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dirección de caída (Fig. 7.4), aunque el ángulo respecto
de la horizontal en que lo hacían dependía de la distri­
bución de la masa en el elemento conodontal.
Respecto a la velocidad de caída de una partícula,
como indica MCGOFF (1991), ésta es de la misma mag­
nitud que la de la corriente necesaria para ponerla en
suspensión y transportarla y depende del área, masa y
densidad de la partícula, parámetros que no suelen me­
dirse rutinariamente, especialmente si hay involucradas
muchas partículas. Por ello, la autora consideró para los
elementos conodontales un parámetro que pudiera ser
medido fácilmente y que facilitara una observación rá­
pida de sus características hidrodinámicas. Seleccionó
la forma y, en concreto, la longitud (debido al creci­
miento anisométrico de los conodontos), ya que permi­
tía considerarla como una aproximación más o menos
directa del tamaño del elemento. Constató que para cada
elemento conodontal estudiado se podía obtener una co­
rrelación positiva entre la longitud del elemento y su ve­
locidad de caída. Así, en los elementos conodontales de
formas “simples” se podía observar que los elementos
equidimensionales de Icriodus tenían la mayor veloci­
dad de decantación, seguidos por los elementos “lami­
nares” P2 de Polygnathus, los elementos alargados S1­2
de Polygnathus, los P1 de Palmatolepsis y los S3­4 de
Polygnathus (Fig. 7.4). MCGOFF (1991) señaló también
que, en el caso de elementos conodontales con formas
más complejas, la longitud no es un parámetro adecuado
para conocer el comportamiento hidrodinámico. En fun­
ción de lo anterior indicó que los elementos ramiformes
S serían los que más fácilmente podrían ser puestos en
suspensión y transportados por una corriente, seguidos
de los elementos pectiniformes P1 y P2, lo que implicaría
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Figura 7.4.­ Trayectorias de decantación de diferentes tipos de elementos en función de su morfología. Según MCGOFF (1991).
que una acumulación y, por tanto, sobrerrepresentación
de elementos P en “lags“ se vería favorecida incluso en
ambientes con condiciones energéticas bajas. Los ele­
mentos ramiformes S al poder ser más fácilmente trans­
portados son los que suelen encontrarse relativamente
peor preservados y, a su vez, éstos tienen una mayor sus­
ceptibilidad de ser trasladados del lugar en el que se pro­
duciría la descomposición del animal. Concluyó que a la
hora de realizar análisis paleoecológicos de las asocia­
ciones recuperadas habría que evaluar si los elementos
pudieron haber sufrido transporte porque la abundancia
relativa de un taxón en un ambiente en particular podría
ser debida a un fenómeno ecológico real o el resultado
de selección hidrodinámica. El comportamiento hidro­
dinámico de los elementos conodontales también sería
una de las principales causas de la sobrerrepresentación
de un tipo determinado de elemento así como de las bio­
facies mezcladas, producidas por transporte a favor de
la pendiente de conodontos de diversos ambientes.
En las colecciones de Marruecos del presente estu­
dio, hay niveles donde apenas se han recuperado ele­
mentos conodontales y otros en los que existe un gran
número de ellos (Anexos I­V). En el primer caso, se
considera que el transporte lateral es la causa fundamen­
tal de su escaso número, mientras que en los segundos
es conveniente evaluar hasta qué punto la asociación re­
cuperada es similar a la esperada en ese ambiente deter­
minado o si, por el contrario, no representa al ambiente
por haber sufrido transporte y selección. De todas las
muestras que han producido elementos conodontales,
las correspondientes a las facies de destrucción del mon­
tículo microbiano de la sección de Tizra 2 (TZ2/4), del
techo de Akerchi 1 y de determinados niveles de Aker­
chi 2 y de Idmarrach 2 (ID2/8) son las que han propor­
cionado un mayor número de ejemplares. 
En la sección de Tizra 2, el único nivel en el que se
ha recuperado un número elevado de ejemplares como
para evaluar los efectos del transporte ha sido en las
muestras del nivel TZ2/4. Dentro de estas muestras, los
taxones Idioprioniodus, Gnathodus y Lochriea son los
componentes mayoritarios. En las Figuras 7.5A, B y C,
se representan los porcentajes de tipos morfológicos de
elementos de las muestras TZ2/4­1, Pc2402 y TZ2/4­2,
respectivamente. Los elementos pectiniformes carmi­
niescafados, que ocupan las posiciones P1 (i.e. elemen­
tos de Gnathodus y Lochriea), son las formas más
abundantes tanto en TZ2/4­1 como en Pc2402, mientras
que es la segunda morfología en abundancia en la mues­
tra TZ2/4­2. En las dos primeras muestras, la segunda
forma mejor representada es la de los elementos rami­
formes digirados, típica de los elementos P y S2 del apa­
rato conodontal del taxón Idioprioniodus. Los elemen­
tos ramiformes dolobrados y bipennados (elementos de
posiciones M y S respectivamente) y los elementos pec­
tiniformes angulados presentan valores intermedios
mientras que los valores más bajos corresponden a los
elementos pectiniformes carminados, carminiplanados
y ramiformes alados (elementos P1, por ejemplo de Hin­
deodus, Mestognathus, y S respectivamente). En fun­
ción de lo anterior, se observa que los elementos rami­
formes podrían haber sufrido mayor transporte que los
pectiniformes. Para constatar este aspecto, se ha anali­
zado la composición de los aparatos conodontales de los
taxones multielementales mejor representados por su
elevado número de ejemplares y que tenían los aparatos
más completos.
En las Figuras 7.6, 7.7 y 7.8, se representan en los
diagramas de barras los elementos que componen los
aparatos conodontales de diversos taxones y el número
de ejemplares para cada uno de ellos, así como el nú­
mero de ejemplares sinestrales y dextrales de cada ele­
mento del aparato conodontal en los niveles TZ2/4­1,
Pc2402 y TZ2/4­2, respectivamente. De esta forma, en
las Figuras 7.6A, 7.7A y 7.8A se encuentran represen­
tados el total de ejemplares de los distintos elementos
P1 de las diversas especies de Gnathodus identificadas,
así como el total de elementos P2, M y S, que constitu­
yen los elementos vicariantes de sus aparatos conodon­
tales. Las Figuras 7.6B 7.7B y 7.8B representan los
mismos diagramas pero para Idioprioniodus, y en las
Figuras 7.6C, 7.7C y 7.8C se encuentran representadas
las composiciones del aparato conodontal de la especie
Lochriea commutata, única especie reconocida para el
género multielemental Lochriea. 
Los elementos más abundantes en las asociaciones
estudiadas son los pectiniformes carminiescafados, re­
presentados en las figuras por los elementos P1 de las
especies de Gnathodus y los elementos P1 de Lochriea
commutata. Como se puede observar en las Figuras
7.6A, 7.6C, 7.7A, 7.7C, 7.8A, 7.8C, el número de ele­
mentos P1 es mucho mayor que el del resto de elemen­
tos que componen sus aparatos conodontales. Esto se
debe a que los elementos M y S son elementos ramifor­
mes muy pequeños y frágiles, con unos procesos “pos­
teriores” largos que suelen romperse con facilidad y que
son muy susceptibles de ser puestos en suspensión como
ya señalaron BROADHEAD et al. (1990) y MCGOFF
(1991). De hecho, como indican BROADHEAD et al.
(1990) pueden sufrir un desplazamiento lateral hasta
diez veces mayor que los elementos pectiniformes, in­
cluso en condiciones de baja energía (MCGOFF, 1991)
como son las de los montículos microbianos, aunque
cabe señalar que en algunos momentos se debieron pro­
ducir condiciones energéticas mayores que permitiesen
la acumulación, en los laterales del montículo, de los
elementos destruidos que se encontraban en la parte su­
perior del mismo. Los elementos que ocupan posiciones
P2, que en Gnathodus son elementos pectiniformes an­
gulados, presentan una morfología de lámina alargada
que también es propensa a fracturarse. De hecho, los
elementos pectiniformes carminiescafados que poseen
una parte “anterior” (en posición ventral) que es una lá­
mina y una parte “posterior” (en posición dorsal) en
forma de plataforma, suelen fracturarse por la zona de
unión de ambas y dispersarse. Según MCGOFF (1991)
los elementos pectiniformes angulados tendrían un
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Figura 7.5.­ Morfologías de elementos conodontales presentes en las muestras del nivel TZ2/4 de la sección Tizra 2 (Formación
Tizra, región de Adarouch). A) TZ2/4­1. B) Pc2402. C) TZ2/4­2.
rango de desplazamiento intermedio entre los elementos
P1 de tipo pectiniforme carminiescafado y los S de tipo
ramiforme. Una situación similar se observa en los ele­
mentos del aparato de Lochriea.
En cuanto a los elementos P1 tanto de Gnathodus
como de Lochriea, el número de formas sinestrales y
dextrales presentan unos valores muy similares; no se
observa un predominio claro de que un tipo sea más sus­
ceptible de ser desplazado que el otro. 
El caso de los elementos de Idioprioniodus es parti­
cular (Figs. 7.6C, 7.7C y 7.8C). Los elementos son de
tipo ramiforme y como se ha visto, este tipo de elementos
pueden ser puestos en suspensión y ser transportados con
más facilidad que los pectiniformes de plataforma, (p.
ej. los elementos M y S de Gnathodus y Lochriea). En
las Figuras 7.5A, B y C se observa que los elementos ra­
miformes digirados son el segundo tipo morfológico más
abundante en las muestras TZ2/4­1 y Pc2402 y el pri­
mero en la muestra TZ2/4­2. El que no hayan sido trans­
portados en la misma medida que los elementos
ramiformes de Gnathodus y Lochriea se debe a que, in­
cluso las formas juveniles de Idioprioniodus, son más
robustas y se encuentran más desarrolladas que los ele­
mentos ramiformes de los primeros. Los elementos ra­
miformes alados, bipennados y dolobrados presentan
valores intermedios en cuanto a representación, como se
observa al comparar los gráficos de sectores con los de
barras. Esto se debe a que estos tipos morfológicos se
encuentran representados fundamentalmente, por los de
Idioprioniodus, que son mucho más robustos ya que,
proporcionalmente, la presencia de este tipo de elemen­
tos de Gnathodus y Lochriea es mucho menor, debido a
que pueden ser más fácilmente transportados (BROAD­
HEAD et al., 1990; MCGOFF, 1991). Aunque los elemen­
tos de Idioprioniodus también deben haber sufrido
transporte, como se ve claramente en algunos de ellos
como los metalonchodínidos (elementos S1), se han ob­
tenido tanto formas sinestrales como dextrales de los dis­
tintos elementos y, además, con valores similares. Todos
estos datos indican que Idioprioniodus era un taxón muy
importante dentro de la asociación de conodontos origi­
nal del montículo microbiano del nivel de TZ2/4.
Las asociaciones de conodontos analizadas en las
muestras de las facies de destrucción del montículo mi­
crobiano de la sección de Tizra 2 presentan una compo­
sición muy similar, variando en algún componente
minoritario (Anexo I). Dentro de éstas se reconoce la
existencia de transporte lateral, especialmente si se com­
para el número de ejemplares de elementos ramiformes
alados, dolobrados y bipennados respecto al de pectini­
formes y ramiformes digirados. En el caso de los taxones
Idioprioniodus, Gnathodus y Lochriea se reconoce un
cierto transporte, pero el grado de integridad esquelética
(representación de todos los elementos de sus aparatos),
la presencia de los distintos estadios ontogenéticos, la pre­
sencia de formas tanto sinestrales como dextrales, indi­
carían que estos taxones son autóctonos en sentido
tafonómico (FERNÁNDEZ­LÓPEZ, 1990, 1997, 2000). Por
autoctonía tafonómica se entiende que las entidades con­
servadas se encuentran en el lugar o región donde fueron
producidas y que, por lo tanto no han sufrido transporte
lateral, porque en el caso contrario presentarían aloctonía
tafonómica, como definió FERNÁNDEZ­LÓPEZ (1990,
1997, 2000). Como señala FERNÁNDEZ­LÓPEZ (1990), en
este caso la autoctonía tafonomica se diferencia de la au­
toctonía paleoecológica o paleobiogeográfica o de la au­
toctonía evolutiva. Estos taxones, además se consideran
entidades démicas, es decir, que las entidades paleobio­
lógicas de las que derivan vivieron en el lugar o región
donde se han hallado sus fósiles (FERNÁNDEZ­LÓPEZ,
1990, 2000). Asimismo, siguiendo este concepto, podrían
considerarse como taxones eudémicos de la asociación
registrada, ya que se encontrarían, con toda probabilidad,
dentro del área o región donde se reprodujeron, debido a
la presencia tanto de formas juveniles como adultas y los
estadios intermedios. 
Dentro de estas asociaciones también destaca la pre­
sencia de Kladognathus, cuyos elementos son bastante
comunes aunque están mucho menos representados que
los de Idioprioniodus, Gnathodus y Lochriea. A este
hecho contribuye que sus elementos P1 y P2 son de tipo
ramiforme y bastante delicados y no robustos como los
de Idioprioniodus o pectiniformes como los de Gnatho­
dus y Lochriea. Este hecho indica que puedan ser más
fácilmente puestos en suspensión  y fragmentados (BRO­
ADHEAD et al., 1990; MCGOFF, 1991). Aún así, se regis­
tran casi todos los elementos de su aparato y tanto
formas juveniles como adultas. Probablemente, como
se menciona en el capítulo de Paleocología, su baja re­
presentatividad se deba más a aspectos paleocológicos,
aunque los efectos del transporte sean evidentes. Los
elementos de Kladognathus posiblemente sean autócto­
nos en sentido tafonómico, y Kladognathus sea un taxón
démico, aunque es complicado discernir que sea eudé­
mico o miodémico (si la entidad paleobiológica podría
haber habitado donde se encuentran sus fósiles pero no
se corresponde con su sitio de reproducción) (FERNÁN­
DEZ­LÓPEZ, 1990, 2000). 
Estas asociaciones están constituidas además por
otros componentes minoritarios, representados por es­
casos ejemplares como son Hindeodus, Vogelgnathus y
Cavusgnathus. Con toda probabilidad estos taxones son
alóctonos en sentido tafonómico, implicando su trans­
porte desde otras áreas por su escasa representación.
Mestognathus también es un componente minoritario,
aunque su presencia es persistente en estas muestras,
con valores similares entre ellas, aunque con valores
bajos en éstas. Además se encuentra representado fun­
damentalmente por elementos pectiniformes y en menor
número por elementos ramiformes. Los elementos pec­
tiniformes de Mestognathus son muy robustos, mucho
más que los de Gnathodus y Lochriea y por lo tanto, son
más difíciles de ser transportados (BROADHEAD et al.,
1990; MCGOFF, 1991). En este caso es probable que sea
un taxón autóctono y que los elementos presentes sean
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Figura 7.6.­ Representación de los distintos tipos de elementos que conforman los aparatos conodontales de los taxones más
abundantes en la muestra TZ2/4­1. A) Gnathodus. B) Idioprioniodus. C) Lochriea commutata. Para cada elemento se indican
el número de formas sinestrales (rojo), dextrales (verdes) y fragmentos (azul), en caso de identificarse, excepto para los elementos
S0 (gris) que son simétricos en sí mismos y no tiene pareja opuesta.
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Figura 7.7.­ Representación de los distintos tipos de elementos, que conforman los aparatos conodontales de los taxones más
abundantes en la muestra Pc2402. A) Gnathodus. B) Idioprioniodus. C) Lochriea commutata. Para cada elemento se indican el
número de formas sinestrales (rojo), dextrales (verdes) y fragmentos (azul), en caso de identificarse, excepto para los elementos
S0 (gris) que son simétricos en sí mismos y no tiene pareja opuesta.
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Figura 7.8.­ Representación de los distintos tipos de elementos que conforman los aparatos conodontales de los taxones más
abundantes en la muestra TZ2/4­2. A) Gnathodus. B) Idioprioniodus. C) Lochriea commutata. Para cada elemento se indican
el número de formas sinestrales (rojo), dextrales (verdes) y fragmentos (azul), en caso de identificarse, excepto para los elementos
S0 (gris) que son simétricos en sí mismos y no tiene pareja opuesta.
los originales de la asociación y no se hayan sumado a
ésta por transporte desde otras áreas, aunque el caso con­
trario también podría suceder. A la hora de discernir si
los taxones son démicos o adémicos, debido a la escasa
representatividad de todos estos taxones en la asociación,
es conveniente analizar la compatibilidad ecológica entre
los taxones así como la paleoambiental respecto de la li­
tofacies representada por las rocas de este nivel (FER­
NÁNDEZ­LÓPEZ, 2000). Este estudio paleocológico se
realiza en el capítulo correspondiente.
Otras asociaciones de conodontos que presentan una
cierta diversidad y abundancia son las registradas en las
distintas muestras del nivel ID2/8, en la parte superior
de la sección de Idmarrach 2. Lamentablemente, no sólo
se puede contar con los datos cuantitativos de los taxo­
nes que la componen porque su representatividad es
mucho menor que la de las asociaciones del nivel TZ2/4
de la sección de Tizra 2, por lo que es necesario realizar
un análisis paleocológico de estas asociaciones para
poder determinar en algunos casos si las entidades pa­
leobiológicas productoras de los restos vivían en el
medio representado por el nivel ID2/8. Dentro de las
asociaciones de las muestras de ID2/8, los taxones
mejor representados, con una cierta integridad esquelé­
tica y tanto con formas juveniles como adultas, son
Lochriea, Gnathodus, Hindeodus, Declinognathodus,
Kladognathus y Synclydognathus. Dentro de estos ta­
xones sus elementos P1 (pectiniformes) son los más
abundantes, excepto en el caso de Kladognathus, ya que
como se ha mencionado anteriormente, hasta sus ele­
mentos P son de tipo ramiforme. Aún así, los elementos
P de Kladognathus también se encuentran bien repre­
sentados. Los elementos de todos estos taxones proba­
blemente sean autóctonos y démicos. Vogelganthus se
encuentra representado fundamentalmente por sus ele­
mentos P1, que son de tipo pectiniforme pero mucho
más pequeños que los de Gnathodus o Lochriea. Su pre­
sencia en estas muestras es constante y mayor que en la
sección de Tizra 2, única otra sección donde se registra.
Posiblemente sea autóctono, pero no puede determinarse
de forma concluyente. De Cavusgnathus y Mestognathus
se registran muy pocos elementos, mientras que Idioprio­
niodus se encuentra representado por un único elemento.
Con toda probabilidad estos elementos son alóctonos.  
En la mayoría de las muestras (niveles), de las sec­
ciones de Tizra, Akerchi, Idmarrach y Tihrela de la re­
gión de Adarouch, como de la sección de Tinguiz Remz
en la Cuenca de Tindouf, el escaso número de ejempla­
res  indicaría que gran parte de las asociaciones de co­
nodontos de las distintas secciones se encuentran
representadas por elementos conservados en los que se
evidencia transporte lateral (por los procesos de fractu­
ración, abrasión, desarticulación, dispersión y reagrupa­
miento observados en nuestros ejemplares) al registrarse
uno o escasos ejemplares de los diversos taxones o con
una representatividad baja (i.e. secciones de Akerchi 1
y Akerchi 2). Cabe señalar que este transporte es dentro
de la cuenca y no implica distancias considerables ya
que (i) el modo de vida de los taxones identificados en
las colecciones es compatible con el de las facies inter­
pretadas de las rocas en las que se encuentran represen­
tados, (ii) al ser elementos microscópicos pueden ser
puestos en suspensión muy fácilmente y dispersados,
sin tener ello que implicar necesariamente que se hayan
trasladado desde puntos muy alejados de su área de vida
y reproducción respecto al punto donde se depositaron
nuevamente y a que, (iii) en muchas muestras, varios de
los taxones identificados se encuentran representados
por sus diferentes estadios ontogenéticos, y se han re­
cuperado diversas morfologías y tamaños, no impli­
cando una gran selección de los elementos. Debido a la
evidencia de transporte en estos niveles no puede deter­
minarse con precisión la autoctonia o aloctonía tafonó­
mica de los elementos que componen las diferentes
asociaciones, así como si son démicos o adémicos,  si
no se analizan también aspectos paleoecológicos. Aún
así, de muchos niveles donde la diversidad de taxones
es muy baja (uno o pocos taxones) y se encuentran es­
casamente representados, no se puede obtener ninguna
información de este tipo. 
Carbonificación
Es el enriquecimiento en carbono de las estructuras
moleculares de los restos organógenos, que tiene lugar
a partir de los componentes orgánicos inicialmente pro­
ducidos y de las nuevas sustancias orgánicas sintetiza­
das durante la biodegradación­descomposición. Este
enriquecimiento se origina con el aumento de tempera­
tura durante la fosildiagénesis. Debido a esto, se produ­
cen variaciones en color, transparencia y reflectancia de
los microfósiles que son utilizadas como indicadores de
paleotemperaturas.
En el caso de los elementos conodontales, a lo largo
de la historia de los trabajos realizados sobre este grupo
diversos investigadores observaron que en materiales de
distintas edades y litologías los elementos conodontales
presentaban distintos colores. Los primeros experimen­
tos en laboratorio induciendo la alteración del color en
los elementos conodontales fueron llevados a cabo por
ELLISON (1944), quien observó que al ser calentados en
un tubo cerrado, perdían el agua contenida y se volvían
de color gris oscuro. LINDSTRÖM (1964) atribuyó estos
cambios de color a un proceso de fijación del carbono,
pero no fue hasta finales de los 60, que PIETZNER et al.
(1968) demostraron que los elementos conodontales
contenían materia orgánica.
Como se ha expuesto en el capítulo introductorio al
estudio de los conodontos, los elementos conodontales
están formados por láminas de apatito acrecionadas con­
céntrica y centrífugamente, y separadas entre sí por lá­
minas más delgadas de materia orgánica. EPSTEIN et al.
(1977) interpretaron que las variaciones en el color de
los elementos conodontales estaban vinculadas con el
grado de maduración de la materia orgánica que conte­
nían y que, a su vez, el color estaba estrechamente rela­
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cionado con la intensidad y duración de la temperatura
a la que habían estado sometidos. Mediante experimen­
tos en laboratorio (pirólisis), establecieron que esta al­
teración del color, debida al proceso de carbonificación,
era progresiva, acumulativa e irreversible, por lo que
podía actuar como un índice semicuantitativo que per­
mitiese la determinación de la máxima temperatura a la
que había estado expuesta la roca en la que estaban in­
cluidos. A este nuevo índice, EPSTEIN et al. (1977) lo de­
nominaron Índice de Alteración del Color de los
conodontos (CAI, Conodont Color Alteration Index) y
establecieron seis valores: 1; 1,5; 2; 3; 4 y 5, en los que
los elementos conodontales presentan un rango de color
que varía desde el amarillo claro o ámbar si no están tér­
micamente alterados, a marrón y negro, si la alteración
térmica es importante (Fig. 7.9).
Posteriormente, REJEBIAN et al. (1987) incorporaron
a este índice tres nuevos valores (6, 7 y 8) referidos a
los colores gris, blanco opaco y translúcido. Estos va­
lores indicaban que si la temperatura continuaba aumen­
tando, los elementos negros se volvían grises, a
continuación blancos opacos, posiblemente por la pér­
dida del carbono fijo, y por último translúcidos, proba­
blemente por pérdida del agua de cristalización así como
por recristalización (Fig. 7.9).
Como mencionan SARMIENTO & GARCÍA­LÓPEZ
(1996) el Índice de Alteración del Color de los cono­
dontos fue correlacionado con otros índices orgánicos y
minerales del metamorfismo (como por ejemplo, en el
trabajo de EPSTEIN et al., 1977), como el índice de trans­
parencia de palinomorfos, y de reflectividad de la vitri­
nita entre otros, en muestras en que coexistieron estos
indicadores. SARMIENTO & GARCÍA­LÓPEZ (1996) resu­
mieron estas correlaciones en la Figura 7.10.
Para la evaluación del CAI se necesita únicamente
un conjunto estándar de elementos conodontales de dis­
tintas morfologías que sea representativo de cada valor
CAI, para comparar con los elementos recuperados de
la muestra evaluada y una lupa binocular que disponga
de una buena iluminación. Aún así, se necesitaría un es­
tudio previo de la muestra para identificar la posible
existencia de otros procesos que hayan podido enmas­
carar el color y textura originales, pero que no implican
necesariamente un aumento de la temperatura. Estos fac­
tores, según SARMIENTO & GARCÍA­LÓPEZ (1996) son:
­ cada tipo de roca presenta un coeficiente de con­
ductividad térmica que le es propio, por lo que para
minimizar la influencia de la litología, es conve­
niente realizar el muestreo de elementos conodonta­
les en calizas, material empleado por EPSTEIN et al.
(1977) en sus estudios. Según MAYR et al. (1978),
los elementos conodontales provenientes de pizarras
negras pueden presentar valores CAI de hasta una
unidad más que los provenientes de calizas.
­ el ataque químico de las rocas hay que realizarlo
con concentraciones bajas de ácidos para no modi­
ficar la textura original y dañarlos lo menos posible.
­ los elementos conodontales extraídos de dolomías
pueden tener valores de CAI indicativos de tempe­
raturas elevadas, ya que la removilización del apatito
durante la dolomitización de los carbonatos produce
en éstos colores relacionados con la alteración dia­
genética y no con el metamorfismo orgánico
(MARCH­BENLOCH & SANTISTEBAN, 1993). Estos ele­
mentos conodontales suelen presentar una textura
sacaroidea o de aspecto grumoso, resultado del cre­
cimiento de cristales epigenéticos y pseudomorfos
aunque estas alteraciones sólo afectan a las capas
más superficiales de los elementos.
­ la hematitización genera una pátina superficial o
los tiñe internamente por infiltración de fluidos a
través de los espacios interlaminares o las microfi­
suras dando un color rosáceo o rojizo a los elemen­
tos conodontales.
­ la meteorización produce un “blanqueado” superfi­
cial o decoloración (LINDSTRÖM, 1964) que suele estar
acompañado por una incipiente disolución. SAR­
MIENTO (1993) halló diferencias significativas de color
entre elementos conodontales obtenidos de calizas de
la misma edad y de áreas próximas, pero encontrán­
dose unas meteorizadas e incluso limoni­ tizadas,
mientras que en otras este proceso aún era incipiente.
Como se puede observar, este índice permite em­
plear los elementos conodontales como geotermómetros
de amplio espectro (50o­600oC) y, como indican SAR­
MIENTO & GARCÍA­LÓPEZ (1996), pueden resultar de
suma importancia en distintos tipos de estudios como,
por ejemplo: para conocer la historia térmica de una
cuenca (BURNETT, 1987; METCALFE, 2003; METCALFE &
RILEY, 2010), evaluar el potencial de hidrocarburos de
un área determinada (EPSTEIN et al., 1977; WARDLAW &
HARRIS, 1984; ARMSTRONG et al., 1994; METCALFE,
2003), en estudios estratigráficos y tectónicos (NOWLAN
& BARNES, 1987b; BELKA, 1990b; METCALFE, 2003),
detectar la influencia de actividad hidrotermal, el efecto
de las soluciones mineralizantes que producen depósitos
de tipo “Mississippi Valley” (MVTD) (NOWLAN & BAR­
NES, 1987a, b; REJEBIAN et al., 1987; HARRIS et al.,
1990) e incluso para detectar el metamorfismo de con­
tacto o regional (NICOLL, 1981; BURNETT, 1988; SAR­
MIENTO & GARCÍA­LÓPEZ, 1996; METCALFE, 2003).
En el análisis de CAI de la presente Tesis Doctoral,
se empleó la colección estándar de elementos cono­
dontales de la Dra. Graciela Sarmiento. Como indican
SARMIENTO & GARCÍA­LÓPEZ (1996), es conveniente
comparar los elementos conodontales con los que pre­
senten características morfológicas similares a los del
conjunto estándar. Una de las razones principales ra­
dica en que los elementos conodontales robustos, de
paredes gruesas o adultos presentan un color más os­
curo que aquellos delicados, de paredes finas o juve­
niles, ya que, según EPSTEIN et al. (1977), los primeros
tienen un mayor número de lamelas y, por lo tanto, de
espacios interlamelares que contengan materia orgá­
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Figura 7.9.­ A) Tabla del Índice de Alteración de los Conodontos (CAI) según EPSTEIN et al. (1977). Valores 1 a 5. B) Tabla
del Índice de Alteración de los Conodontos (CAI), valores 5 a 8. Según REJEBIAN et al. (1987).
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Figura 7.10.­ Tabla de SARMIENTO & GARCÍA­LÓPEZ (1996) en la que correlacionan el Índice de Alteración del Color de los co­
nodontos (CAI) con otros índices del metamorfismo orgánico y mineral, basándose en los trabajos de 1.­ EPSTEIN et al. (1977)
y REJEBIAN et al. (1987); 2.­ HARRIS (1979); LEGALL et al. (1982); 4.­ STACH et al. (1982); 5.­ BURNETT (1988) y BURNETT et al.
(1994); 6.­ HÉROUX et al. (1979); 7.­NOWLAN & BARNES (1987a); 8.­ KÜBLER (1984) y KISCH (1991); 9.­ BUSTIN et al. (1990),
REJEBIAN (1984) y GARCÍA­LÓPEZ et al. (1995). Según las autoras, los índices de color corresponden a la Tabla de color de MUN­
SELL (1971). AAI= índice de color de acritarcos, TAI= índice de transparencia empleado por la Compañía de Producción Amoco,
ASTM= técnicas de preparación y pulido según la “American Society for Testing and Materials”.
nica. Por esta razón, estos autores determinaron el
valor CAI de los elementos conodontales de sus estu­
dios en aquellos elementos más claros o en la parte
más clara de éstos, indicando que si sólo se poseen for­
mas robustas, el color debería analizarse en los már­
genes o en las partes más finas de estos ejemplares. Un
ejemplo muy claro de estas variaciones de color puede
observarse en las asociaciones de conodontos presen­
tes en el nivel TZ2/4 de la Formación Tizra. En la Lá­
mina 16, se representan varios estadios ontogenéticos
de diferentes taxones con distintas morfologías, obte­
nidos todos de la misma muestra, TZ2/4­1. De esta
forma: los ejemplares de las Figuras 1 a 5, se corres­
ponden con elementos P1 de tipo ramiforme digirado
de Idioprioniodus claviger, las Figuras 6 a 9, con ele­
mentos P1 de tipo pectiniforme carminiescafado o de
plataforma y sin ornamentación de Lochriea commu­
tata, las Figuras 10 a 14, con elementos P1 de tipo pec­
tiniforme carminiescafado con ornamentación de
Gnathodus bilineatus bilineatus y las Figuras 16 a 18,
con elementos S3 de tipo ramiforme bipennado de
Gnathodus spp.. Puede observarse que las formas ge­
rontes o adultas (Lám. 16; Figs. 1, 2, 6, 10, 16) que son
más robustas debido a un mayor número de láminas de
apatito y, por consiguiente, con un mayor contenido en
materia orgánica, presentan un color mucho más os­
curo, de un valor CAI en torno a 4­4,5, que las formas
más juveniles (Lám. 16, Figs. 5, 9, 13, 14, 18), cuyo
valor CAI puede ser de 1 a 1,5. Además, la Figura 15
(Lám. 16) representa un ejemplar adulto a geronte de
un elemento P1 de tipo pectiniforme carminiplanado o
de plataforma correspondiente a Mestognathus bipluti.
Este taxón se encuentra representado en las coleccio­
nes de la Meseta Central por formas adultas y, de todos
los elementos conodontales obtenidos, es junto con los
elementos P1 de Idioprioniodus claviger, los que
mayor tamaño poseen, pudiendo ser de hasta más de 2
mm. Estos especímenes son muy robustos y su color
en ocasiones es marrón oscuro casi negro. Otro hecho
a destacar es la variación de color si se comparan los
distintos estadios ontogenéticos de elementos pectini­
formes o de plataforma (Lám. 16, Figs. 10­14) y ele­
mentos ramiformes (Lám. 16, Figs. 16­18) y en el caso
de elementos pectiniformes con plataformas ornamen­
tadas (Lám. 16, Figs. 10­14) respecto de otros elemen­
tos pectiniformes con plataforma sin ornamentación
(Lám. 16, Figs. 6­9). En ambas situaciones, los ele­
mentos más robustos, los pectiniformes o los pectini­
formes con plataforma ornamentada, presentan unos
tonos más oscuros que los elementos ramiformes o los
de plataforma sin ornamenta­ ción. Además, en los ele­
mentos de plataforma ornamentados, como los de Gn.
b. bilineatus (Lám. 16, Figs. 10­14), se evidencia el
hecho que las partes más robustas del elemento, tanto
el parapeto “interno“ como la parte ornamentada de la
plataforma “externa“, presentan un color mucho más
oscuro que las partes más finas de estos elementos,
como son el margen “externo“ de la plataforma “ex­
terna“ y la expansión de la cavidad basal en el margen
“basal“ del parapeto “interno“.
En función de lo expuesto, el color de los elementos
conodontales de las colecciones de la Meseta Central y
de la Cuenca de Tindouf no se evaluó en formas adultas
o gerontes ya que poseen un mayor número de láminas
de apatito y de materia orgánica, por lo que el valor CAI,
podría quedar enmascarado. Para poder determinar el
CAI de los elementos conodontales se siguieron las re­
comendaciones de EPSTEIN et al. (1977), observando y
comparando el color de las partes más finas de elemen­
tos ramiformes (p. ej., elementos ramiformes de I. cla­
viger, Idioprioniodus spp., Gnathodus spp. y L.
commutata) o de elementos pectiniformes, en el caso
que estos últimos tuviesen ornamentación (p. ej., Gn. b.
bilineatus, Gn. g. girtyi y Gn. homopunctatus), o direc­
tamente en elementos de plataforma que no presentasen
ornamentación (i.e. L. commutata, Hindeodus cristula),
con el conjunto estándar. Cuando se ha podido disponer
de una buena representación de la serie ontogenética de
un taxón, no se ha evaluado el valor CAI ni en los ge­
rontes o adultos más desarrollados, ni en las formas más
juveniles, en las que el color es casi transparente. Se han
empleado formas juveniles a adultas poco desarrolladas
comparándose su color, a su vez, con el presente en las
parte finas de elementos ramiformes.
Región de Adarouch
Las asociaciones de conodontos de la Meseta Cen­
tral presentan un CAI que varía de unas formaciones a
otras. Los elementos obtenidos de la Formación Tizra
tienen colores marrones claros correspondientes a unos
valores de CAI de 2,5­3 (Fig. 7.9; Lám. 16, Figs. 3­5,
7­9, 11­12, 17). NEQQAZI et al. (2014) obtuvieron unos
valores de CAI de 2,5­3 para la parte noroccidental de
la región de Adarouch. Un valor CAI de 2 se corres­
ponde con un intervalo térmico de 60o­140oC, y un valor
de CAI 3 con un intervalo térmico de 110o­200oC (Figs.
7.9, 7.10), por lo que según estos autores, un valor de
CAI 2,5, indicaría un intervalo térmico de 90o­110oC.
Se estima que el levantamiento completo y erosión de
la Cuenca de Azrou­Khenifra por la Orogenia Varisca
y, por lo tanto, de la región de Adarouch, se habría pro­
ducido en el Westfaliense superior, durante el evento del
Carbonífero superior, considerado como la fase más im­
portante de la Orogenia Varisca en la región (MICHARD,
1976; HOEPFFNER et al., 2005; MICHARD et al., 2008).
La datación mediante K/Ar de unas micas neoformadas
desarrolladas durante este evento por HUON et al. (1987)
dan unas edades isotópicas de 300 y 290 Ma, por lo que
este fase de la Orogenia Varisca por lo general se data
como post­Westfaliense y pre­Estefaniense (HOEPFFNER
et al., 2005; MICHARD et al., 2008). NEQQAZI et al.
(2014) datan las muestras de la Cuenca de Azrou­Khe­
nifra como Viseense medio­superior, de forma que con­
sideran que el tiempo máximo de enterramiento de los
materiales de la parte occidental de esta cuenca es de 35
Ma. Representando los valores de CAI y del máximo
tiempo de enterramiento en un diagrama de Arrhenius,
como el empleado por EPSTEIN et al. (1977) y REJEBIAN
et al. (1987) para la evaluación del rango mínimo de pa­
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leotemperaturas alcanzadas durante el enterramiento a
las que fueron expuestos  los materiales de la Cordillera
de los Apalaches, que fue su área de estudio. NEQQAZI
et al. (2014), señalan que la paleotemperatura alcanzada
durante el enterramiento de los materiales de la parte
noroccidental de la Cuenca de Azrou­Khenifra es de
90o­125oC. A su vez, esta paleotemperatura es compati­
ble, según NEQQAZI et al. (2014) con una carga sedimen­
taria de 2300 m y un gradiente geotérmico de 40oC
registrado en la zona por BOUABDELLI (1989).
Si se tiene en cuenta la escala geocronológica pro­
puesta recientemente por DAVYDOV et al., (2010), una
edad de 300­290 Ma ya se correspondería con el Estefa­
niense superior­Autuniense, mientras que el Viseense
medio­superior, si por ejemplo se tiene en cuenta su límite
y se toma la base del Subpiso Asbiense como referencia,
comenzaría aproximadamente en los 335,7 Ma. Si­
guiendo la escala de DAVYDOV et al. (2010) y conside­
rando que la Fm Tizra es de edad Viseense superior según
el Esquema de Europa Occidental empleado para datar
esta formación por CÓZAR et al. (2008a), el tiempo má­
ximo que los materiales de esta formación pudieron estar
enterrados es de 35,7 Ma. En este caso, este dato coincide
con el proporcionado por NEQQAZI et al. (2014) y, por lo
tanto, la paleotemperatura máxima alcanzada por los ma­
teriales de la Fm Tizra durante su enterramiento y con los
valores máximos de carga sedimentaria, sería aproxima­
damente la misma que la obtenida por estos últimos au­
tores, de 90o­125oC (Fig. 7.11). En cambio, si se considera
que parte de los materiales de la Fm Tizra son de edad
Tarusiense, es decir, Serpujoviense (330 Ma según DAVY­
DOV et al., 2010), entonces el tiempo máximo que duró
el enterramiento de estos materiales es de 30 Ma. Su re­
presentación en el diagrama de Arrhenius (Fig. 7.11),
apenas supondría una variación en el rango de paleotem­
peraturas que habrían alcanzado estos materiales durante
el período de máxima profundidad de enterramiento. En
función de lo anterior, se coincide con NEQQAZI et al.
(2014) en que los materiales carboníferos en la parte nor­
occidental de la Cuenca de Azrou­Khenifra, en lo que
ellos denominan Dominio Central, habrían alcanzado
unas paleotemperaturas de 90o­125oC antes del levanta­
miento y erosión de la cuenca.
Los elementos conodontales de las formaciones
Akerchi, Idmarrach y Tirhela, presentan unos colores
más variados, por lo general más oscuros que los de la
Fm Tizra y en muchos casos, muy probablemente anó­
malos. En la Formación Akerchi, los elementos cono­
dontales son escasos, debido fundamentalmente a que
representa medios muy someros dentro de la plataforma.
En esta formación los conodontos se encuentran frag­
mentados y varios ejemplares muestran evidencias de
disolución y abrasión. A diferencia de la Fm Tizra, la
escasez de elementos no permite la reconstrucción de
series ontogenéticas para los distintos taxones, lo que
no favorece la evaluación del CAI, por no poder obser­
var la evolución en la intensidad del color de formas ju­
veniles a gerontes. De todas formas, se han recuperado
ejemplares juveniles y adultos de varios taxones pero en
distintas muestras. Muchos de los ejemplares tienen un
tono grisáceo a blanquecino (Lám. 17, Figs. 2, 3) y la
mayoría presentan zonas con diferentes colores. Este es
el caso de los ejemplares adultos de Gnathodus biline­
atus bilineatus de la Lámina 17 (Figs. 4 y 5) cuyos pa­
rapetos “internos” presentan tonos grisáceos mientras
que las plataformas “externas” tienen un color marrón
a marrón claro lechoso, especialmente en las zonas que
no tienen nódulos o en los márgenes más “externos”,
correspondientes con sus zonas más finas. Un caso si­
milar es el del ejemplar de Mestognathus spp. de la Lá­
mina 17 (Fig. 1), en el que la parte distal de la
plataforma es de color grisáceo, mientras que la zona de
la lámina “anterior” es de color marrón oscuro (debido
a su tamaño y a un mayor número de láminas de apatito
y de espacios interlamelares con materia orgánica), aun­
que la parte “anterior” de esta lámina como la parte “an­
terior“ y “basal” del parapeto “interno” es de un tono de
marrón más claro que el resto de la lámina fija. En las
diferentes muestras y en una misma muestra, se obser­
van elementos conodontales con texturas lisas a saca­
roideas y con disolución incipiente. Estos cambios
incluso pueden reconocerse en un mismo ejemplar. Los
pocos especímenes, o sus partes más finas o menos al­
teradas, que han podido emplearse para poder determi­
nar el CAI, dan como resultado valores de 3­3,5 (Fig.
7.9) para la Fm Akerchi (p. ej., los ejemplares de las Fi­
guras 4­7 de la Lámina 17), pero se estima que estos va­
lores deben considerarse, en un principio, como
aproximados debido a: (i) el escaso número de cono­
dontos obtenidos en las muestras de la Fm Akerchi, (ii)
la falta de una buena representación de series ontogené­
ticas de diferentes taxones para observar la evolución
del color de formas juveniles a adultas y, (iii) los colores
anómalos observados en varios ejemplares. La presencia
de estas coloraciones grisáceas a blanquecinas, el grado
incipiente de disolución, así como las diferentes texturas
observadas podrían ser indicativos de meteorización o
de soluciones salinas de baja temperatura, como indican
SARMIENTO & GARCÍA­LÓPEZ (1996). Los elementos co­
nodontales de esta formación provienen de calizas are­
nosas oolíticas o calizas arenosas, correspondientes a
barras en la parte basal de la formación, y de carbonatos
que alternan con facies siliciclásticas en medios deltai­
cos en la parte superior de la formación. De hecho, es
común en el residuo insoluble de las muestras de cono­
dontos encontrar limonita y pirita, así como bioclastos
o sus moldes limonitizados y piritizados. NEQQAZI et al.
(2014) dan unos valores de CAI para los elementos co­
nodontales de la Fm Akerchi de 4­4,5, aunque no ilus­
tran ningún ejemplar. Estos autores emplearon
elementos de los taxones L. commutata, L. mononodosa,
Gn. girtyi, Gn. bilineatus y M. bipluti. Como se ha se­
ñalado, las formas ornamentadas y otras formas como
las de M. bipluti pueden dan valores muy altos de CAI
por tener muchas capas de apatito y, por lo tanto, de ma­
teria orgánica interlaminar y, especialmente, si se ob­
serva el color en formas adultas. Además, en las
colecciones del presente trabajo, se han obtenido nume­
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rosos ejemplares con colores marrones grisáceos a grises,
mates y de textura granulosa de la misma formación. De­
bido a estas razones se considera que los valores de CAI
de NEQQAZI et al. (2014) pueden resultar elevados aun­
que tampoco se pueden descartar completamente, pero
que en todo caso, las pocas formas bien preservadas en
estadios intermedios entre muy juveniles y adultos de las
muestras de Akerchi del presente estudio, dan valores
provisionales o aproximados más bajos, entre 3 y 3,5.
En la Fm Idmarrach (Lám. 17, Figs. 8­16), los ele­
mentos conodontales se encuentran mejor preservados.
Algunos ejemplares presentan colores anómalos, en
tonos grisáceos o marrón grisáceo, pero no en la abun­
dancia observada en la Fm Akerchi. Las formas más
adultas tienen un color marrón oscuro a oscuro rojizo
en los distintos taxones empleados para evaluar el CAI
(Lám. 17, Figs. 10, 12) mientras que los estadios onto­
genéticos menos maduros dentro de las formas juveniles
(Lám. 17, Figs. 9, 11, 14, 16) presentan un color marrón
claro lechoso. En ambos casos son tonos más oscuros
que los de la Fm Tizra, especialmente en las formas más
juveniles, las cuales en Tizra son de un color marrón
claro ambarino. Las formas de estadios ontogenéticos
intermedios de la Fm Idmarrach (Lám. 17, Figs. 8, 13)
así como los adultos de Vogelgnathus campbelli, que
son elementos pectiniformes carminados muy pequeños
(Lám. 17, Fig. 15), presentan un CAI de 3­3,5 (Fig. 7.9),
en tonos marrones medios rojizos. La Fm Tirhela, que
como se ha mencionado en el capítulo de Estratigrafía,
se corresponde con una secuencia sedimentaria similar
a la de la Fm Idmarrach, representa el mismo medio de
plataforma interna y las mismas condiciones paleoeco­
lógicas que esta última formación (como se discute en
el capítulo de Paleoecología). Los elementos conodon­
tales en la Fm Tirhela son más escasos, pero por lo ge­
neral se encuentran bien preservados. Las formas
adultas, tienen un color marrón medio rojizo a oscuro
(Lám. 17, Figs. 17, 18), mientras que las partes finas de
éstas así como los juveniles e estadios intermedios entre
adultos y juveniles, presentan un color marrón claro le­
choso a algo transparente (Lám. 17, Fig. 19). Nueva­
mente son colores como los de Idmarrach, indicando
valores de CAI de 3­3,5, siendo la única diferencia que
muchos de los elementos provenientes de la parte media
y superior de la columna donde aumenta el contenido
en siliciclásticos de color rojizo y que se corresponde
con las facies regresivas que marcan la base del Bashki­
riense, presentan tinciones rojizas en algunas zonas
(Lám. 17, Figs. 18, 19) por encontrarse ligeramente he­
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Figura 7.11.­ Diagrama de Arrhenius empleado para la determinación de paleotemperaturas a partir del Índice de Alteración de
Conodontos en las secciones de la región de Adarouch; modificado de EPSTEIN et al. (1977). A) Rango de paleotemperaturas
(mínima y máxima) alcanzadas en la Fm Tizra. B) Rango de paleotemperaturas (mínima y máxima) alcanzadas en las forma­
ciones Akerchi, Idmarrach y Tirhela.
matitizados (SARMIENTO & GARCÍA­LÓPEZ, 1996). Ade­
más, muchos de los elementos de esta formación pre­
sentan una textura sacaroidea.
El valor 3 de CAI indica una paleotemperatura de
110o­200oC según EPSTEIN et al. (1977) (Fig. 7.9) y el
valor 3,5 aunque no se muestra en esta figura, correspon­
dería a una temperatura de aproximadamente 120o­
190oC. Según las dataciones realizadas CÓZAR et al.
(2008a, 2011), las formaciones Akerchi, Idmarrach y Tir­
hela abarcan desde el Viseense terminal (base de la Fm
Akerchi) al Bashkiriense en la parte superior de muchas
secciones, según el esquema cronoestratigráfico de Eu­
ropa Occidental, aunque según las dataciones realizadas
en este trabajo siguiendo el esquema de la Plataforma
Rusa (ver capítulo de Bioestratigrafía), abarcan el Ser­
pujoviense y base del Bashkiriense. Si se opta por con­
siderar nuevamente la base del Serpujoviense, y teniendo
en cuenta las edades isotópicas mencionadas anterior­
mente y dadas por HOUN et al. (1987) (300­290 Ma), el
tiempo máximo de enterramiento es de 30 Ma. Con esta
información, se observa que en el diagrama de Arrhenius
(Fig. 7.11) estos datos se traducen en unas paleotempe­
raturas de 125o­156,5oC. Estos valores indicarían una
carga sedimentaria de unos 3.125 m para un gradiente
geotérmico registrado de 40oC (BOUABDELLI, 1989).
Estos valores de 3­3,5 de CAI en las formaciones
Akerchi, Idmarrach y Tirhela respecto a los valores de
2,5­3 de la Fm Tizra, y que serían indicativos de una
rango mayor de paleotemperaturas (125o­156,5oC), una
mayor profundidad de enterramiento y, por lo tanto
carga sedimentaria (3.125 m), podrían explicarse, como
indica NEQQAZI et al. (2014) por la actividad tectónica
en la parte oriental de la Cuenca de Azrou­Khenifra. En
esta zona, HOEPFFNER et al. (2005) señalan que los oli­
tostromos que se encuentran en el margen oriental de la
cuenca pueden estar relacionados, según las distintas
propuestas en la literatura, con: (i) el emplazamiento
gravitacional de mantos, que se deslizaron hacia la
cuenca desde el margen oriental que se encontraba le­
vantado (ALLARY et al., 1976; HUVELIN, 1977; JENNY &
LE MARREC, 1980; BOUABDELLI, 1989; JENNY et al.,
1989), (ii) algunas fallas extensionales (BEAUCHAMP et
IZART, 1987; VERSET, 1988; BERKHLI et al., 2000; IZART
et al., 2001) o, (iii) con la dislocación de plataformas
por la actividad de fallas extensionales en el frente de
un complejo de dúplex que se propagaba desde el este
hacia el oeste durante el Viseense­Namuriense (BEN
ABBOU, 2001a, b; BEN ABBOU et al., 2001). Un au­
mento de la carga sedimentaria en esta zona, habría
implicado un aumento de la paleotemperatura a la que
fueron expuestos los elementos conodontales de las
formaciones Akerchi, Idmarrach y Tirhela y, por lo
tanto, un mayor valor de CAI. En todo caso, tampoco
hay que descartar que el color original de algunos ele­
mentos pueda haber variado ligeramente por la in­
fluencia de soluciones salinas de baja temperatura, en
ocasiones ricas en hierro (SARMIENTO & GARCÍA­
LÓPEZ, 1996), como en el caso de la Fm Akerchi.
El valor de CAI de 2­2,5 para la Fm Tizra se encuen­
tra ampliamente documentado en las colecciones de co­
nodontos de esta formación, que son abundantes, diversas
y muy completas. Por el contrario, se considera que los
valores de CAI de 3­3,5 interpretados para las formacio­
nes Akerchi, Idmarrach y Tirhela, aunque probables,
deben ser tomados con una cierta cautela, por varios as­
pectos, como son la poca representación, baja diversidad
y escasa abundancia de conodontos y de sus distintos es­
tadios ontogenéticos en gran parte de las muestras, y por
la presencia de ejemplares con colores anómalos.
Cuenca de Tindouf
Los elementos conodontales obtenidos de la parte su­
perior de la Fm Ouarkziz de la Cuenca de Tindouf, son
de color marrón muy claro, amarillento o ambarino y
transparentes (Lám. 17, Figs. 20, 21), incluso en elemen­
tos P1 de Cavusgnathus unicornis (Lám. 17, Fig. 20) que
en estadios ontogenéticos juveniles/adultos suelen ser
más robustos que las de otros taxones como Gnathodus,
Lochriea o Hindeodus. El valor de CAI observado en los
conodontos de la Cuenca de Tindouf es de 1,5  (Fig. 7.9)
indicando paleotemperaturas de 50o­90oC. Los últimos
materiales marinos depositados en esta cuenca son de
edad Krasnopolyaniense (aproximadamente 321,8 Ma)
cuando se registra el evento regresivo del Bashkiriense, ya
que suprayacentes a ellos se localizan los materiales flu­
viodeltaicos de la Fm Reouina y la Fm Merkala, con una
potencia de aproximadamente 1000 m, indicativos del le­
vantamiento del Anti­Atlas (CAVAROC et al., 1976; FABRE,
2005; MICHARD et al., 2008). Estas últimas formaciones se
terminaron de depositar en el Westfaliense­Estefaniense,
lo que implicaría que los materiales con los que culmina la
sucesión carbonífera en esta cuenca fueron sedimentados
hace 300 Ma. Lamentablemente, se desconoce el gradiente
geotérmico para esta zona, por lo que no se puede contras­
tar el valor CAI con la temperatura máxima a la que fue
sometida la roca que englobaba los ejemplares.
Remoción
Los elementos conservados pueden encontrarse en
tres estados mecánicos de conservación (FERNÁNDEZ­
LÓPEZ, 1984b, 1997, 1999, 2000; FERNÁNDEZ­LÓPEZ &
GÓMEZ, 1990; FERNÁNDEZ­LÓPEZ et al., 2002).
­acumulación—es el proceso de transferencia de in­
formación paleobiológica desde la biosfera a la litosfera.
Los elementos se encuentran en su lugar de producción.
Este estado mecánico de los elementos puede verse
alterado por remoción, es decir, por resedimentación o
reelaboración.
­resedimentación tafonómica—se produce en la fase
bioestratinómica. Es el desplazamiento de los elementos
acumulados antes de su enterramiento. Todos los ejem­
plares en este estudio se encuentran resedimentados al
no hallarse los aparatos conodontales completos.
7. TafonomíaPaula Medina Varea
227
­reelaboración tafonómica—este proceso se produce
en la fase fosildiagenética y consiste en el desenterra­
miento y desplazamiento de elementos conservados, que
estaban previamente acumulados, o resedimentados.
Dos ejemplares, un elemento P1 de un palmatolépido
devónico (Palmatolepis sp.) y otro elemento P1, posi­
blemente de Polygnathus? sp., también del Devónico,
en las muestras AK1/7­1 (Lám. 15; figs. 11, 12) y
Pc2776 (Lám. 15, fig. 13), respectivamente, se encuen­
tran reelaborados. Asimismo, un elemento P1 de Gna­
thodus pseudosemiglaber también podría estar
reelaborado, aunque no se puede asegurar con certeza.
Estos especímenes presentan tonos grisáceos, se en­
cuentran fragmentados y en el caso del ejemplar de Gn.
pseudosemiglaber (ejemplar AK1/4­1, Lám. 6; fig. 1;
Lám. 17, fig. 3), sus márgenes están redondeados, posi­
blemente debido a abrasión. En todo caso, determinar
una reelaboración tafonómica en elementos conodontales
es complicado porque en ocasiones los elementos reela­
borados presentan las mismas características de textura,
color e integridad que los elementos no reelaborados (Dra.
G. SARMIENTO, comunicación personal), como es el caso
de los ejemplares mencionados respecto al resto de ele­
mentos conodontales de las muestra de la Fm Akerchi.
Una posible forma de reconocer ejemplares reelaborados
es si se corresponden con taxones con una edad significa­
tivamente diferente a la de los taxones que integran la aso­
cicación estudiada y a la de otros grupos fósiles presentes
en los materiales estudiados.
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Una de las principales aplicaciones de los conodon­
tos es bioestratigráfica ya que presentan una serie de ca­
racterísticas que les permite actuar como buenos fósiles
guías (SWEET, 1988). En concreto, hay que destacar que,
(i) es un grupo fósil bastante común y, bastante abun­
dante en el medio marino desde finales del Cámbrico
hasta su extinción en el Triásico terminal, en el caso de
los euconodontos; (ii) su composición mineralógica,
apatito, los hace muy resistentes (suelen encontrarse,
por lo general, bien preservados, aún después de verse
sometidos a procesos bioestratinómicos como fosildia­
genéticos, metamórficos e incluso después del trata­
miento físico y químico empleado para su extracción de
la roca que los incluye); (iii) el grupo presenta una rá­
pida evolución y las especies una distribución estrati­
gráfica corta, además, las líneas evolutivas de algunos
taxones son bien conocidas por lo que son muy útiles
para establecer biozonas; (iv) su estudio morfológico
permite una clara, y en ocasiones bastante precisa, iden­
tificación taxonómica y su asignación a los distintos sis­
temas; (v) y las técnicas de extracción y la metodología
empleada para su estudio son asequibles y sencillas.
Un factor importante a tener en cuenta a la hora de
establecer una biozonación o escala bioestratigráfica
con conodontos es que las formas nectobentónicas se
ven afectadas por unos controles ecológicos bastante
marcados, por lo que un taxón puede no registrarse en
una facies determinada, aunque no significa que no se
registre para esa edad. En estos casos algunos autores
establecieron biozonaciones en función  de los taxones
presentes en el ambiente representado en la sucesión se­
dimentaria en la que trabajaban (próximo­distal, so­
mero­profundo). Un ejemplo de esta situación es la
biozonación para Gran Bretaña e Irlanda propuesta por
VARKER & SEVASTOPULO (1985) para los pisos Tournai­
siense y Viseense (Fig. 8.1). No obstante, en este caso
hay que señalar que la escala bioestratigráfica amplia­
mente empleada para esta región es la que VARKER &
SEVASTOPULO (1985) definen para  las “Facies de plata­
forma” y que HIGGINS (1975, 1985) también reconoció
en parte en la Cuenca de Craven (Fig. 8.1). Las zonas
definidas por VARKER & SEVASTOPULO (1985) para las
“Facies de margen de plataforma y de cuenca” (Fig.
8.1), fueron propuestas por éstos a partir de zonas de co­
nodontos belgas para unas facies muy locales del SO de
Inglaterra e Irlanda. Por lo general, en Europa y Asia,
las zonas de conodontos se encuentran en gran parte de­
finidas por taxones cosmopolitas, lo que permite una co­
rrelación bastante aproximada entre las zonas de facies
de plataforma y profundas de muchas de las cuencas
carboníferas. La dificultad podría residir, en ocasiones,
en la correlación de gran parte de las zonas de Eurasia
con las de Norteamérica ya que, como señala HIGGINS
(1981b), existe un cierto provincialismo en el Carboní­
fero, que se encuentra reflejado en unas facies muy so­
meras y restringidas en Norteamérica y en una zonación
basada en taxones de aguas someras (i.e. Cavusgnathus,
Kladognathus), especialmente para el Misisípico, res­
pecto de unas zonas de medios más variados en Eurasia
y con un mayor número de géneros y especies actuando
como taxones nominales de zona.
En la Guía Estratigráfica Internacional (ISSC), tanto
en la primera edición publicada por HEDBERG (1976;
1980­versión en español­) como en la segunda publi­
cada por SALVADOR (1994), cuya versión abreviada de
MURPHY & SALVADOR (1999) y de la que REGUANT &
ORTIZ (2001) realizaron una versión abreviada en espa­
ñol, se describe el concepto de “unidad bioestratigrá­
fica” y “biozona”. Según la guía (HEDBERG, 1980), una
unidad bioestratigráfica es un “conjunto de estratos que
se constituyen en una unidad por su contenido fósil o
carácter paleontológico y que, por consiguiente, es po­
sible diferenciar de los estratos adyacentes”. Asimismo,
se aclara que “una unidad bioestratigráfica únicamente
se halla dentro de los límites de la presencia observada
del elemento bioestratigráfico definido sobre el cual se
basa”. El término “biozona” es un término que “se
aplica a cualquier unidad bioestratigráfica” (HEDBERG,
1980), “sin tener en cuenta ni su potencia ni su extensión
geográfica” (REGUANT & ORTIZ, 2001) por lo que se em­
plea como el término abreviado de zona bioestratigrá­
fica” (HEDBERG, 1980; REGUANT & ORTIZ, 2001). En la
primera edición (HEDBERG, 1976, 1980) se reconocen
cuatro tipos generales de biozonas: las zonas de con­
junto o asociación (cenozona), extensión, apogeo e in­
tervalo. En la segunda edición, REGUANT & ORTIZ,
(2001), mencionan que, a estos cuatro tipos anteriores,
se le suma la zona de linaje. En función de lo anterior,
resulta muy interesante destacar lo señalado por ME­
NÉNDEZ­ÁLVAREZ (1991) sobre la definición de biozo­
nas con conodontos por parte de muchos autores.
MENÉNDEZ­ÁLVAREZ (1991) comenta que tanto en co­
nodontos como en otros grupos fósiles, se han estable­
cido biozonas a partir de ellos mucho antes de que se
enunciaran los conceptos de unidades bioestratigráfi­
cas y de los tipos de biozonas de la primera edición de
la Guía Estratigráfica Internacional (HEDBERG, 1976),
por lo que muchas biozonas de conodontos no se ads­
criben formalmente a un tipo de biozona concreto res­
pecto de los definidos en la guía. Así, muchas zonas
aunque a priori puedan parecer una zona de intervalo
o de extensión de un taxón, al definir el autor de la zo­
nación una serie de taxones característicos y/o diag­
nósticos que acompañan al taxón principal, también se
manejan los conceptos de zona de conjunto (=asocia­
ción), zona de extensión coincidente de taxones o de
zona oppeliana en HEDBERG (1976, 1980) (MENÉNDEZ­
ÁLVAREZ, 1991). No obstante, MURPHY & SALVADOR
(1999) y REGUANT & ORTIZ (2001) mencionan que las
distintas biozonas no tienen una jerarquía ni son ex­
cluyentes entre sí, sino que “un intervalo estratigráfico
único puede dividirse independientemente en zonas de
extensión, zonas de intervalo, etc., según los rasgos
bioestratigráficos escogidos”.
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8. BIOESTRATIGRAFÍA
El ejemplo que MENÉNDEZ­ÁLVAREZ (1991) men­
ciona en su Tesis Doctoral para ilustrar esta situación
particular con las zonaciones de conodontos, es el de la
Zona de Rango Concurrente (=Extensión Coincidente)
de Kladognathus­Gnathodus girtyi simplex de HIGGINS
(1975) para la Cuenca de Craven (norte de Inglaterra).
El límite inferior de la zona viene definido por la pri­
mera aparición de Gnathodus girtyi simplex DUNN, y su
límite superior por la primera presencia de Gnathodus
bilineatus bollandensis (= Gn. bollandensis en esta
Tesis). A su vez, HIGGINS (1975) enumera: (i) 10 espe­
cies características que suelen encontrarse juntas en esta
zona (=zona oppeliana) y 4 especies diagnósticas (ME­
NÉNDEZ­ÁLVAREZ, 1991), (ii) un género y tres especies
cuya última presencia se produce en esta zona y (iii),
una especie, cuya elevada abundancia es característica
de esta zona (zona de abundancia o de acmé). Como
menciona MENÉNDEZ­ÁLVAREZ (1991), no sólo la pre­
sencia de la especie o especies índice de la zona puede
servir para reconocer la zona, sino que también, en au­
sencia de éstas, se pueden utilizar el resto de taxones
que forman parte del conjunto de las especies diagnós­
ticas o características, empleándose en el sentido de
zona oppeliana. Otro ejemplo, pero ya posterior a la pri­
mera edición de la Guía Estratigráfica Internacional, es
el de la Zona de Gnathodus bilineatus bollandensis de­
finida por HIGGINS (1985), basándose en su zonación
previa (HIGGINS, 1975). El límite inferior de esta zona
se define a partir de la primera aparición de la especie
índice, y su límite superior por la aparición de Decli­
nognathodus noduliferus. En este caso también esta­
blece una serie de especies características, tanto en la
parte baja de la zona [p. ej.: Gnathodus bilineatus bo­
llandensis, Gnathodus bilineatus bilineatus, Gnathodus
girtyi girtyi HASS, Cavusgnathus naviculus, etc.], como
en la parte alta [p. ej.: Gnathodus bilineatus bollanden­
sis, Gnathodus bilineatus y Rhachistognathus minutus
(HIGGINS & BOUCKAERT)], que le permiten subdividir la
zona en dos subzonas, inferior y superior.
Por último, un aspecto que merece ser mencionado,
como bien destaca MENÉNDEZ­ÁLVAREZ (1991), es que
por lo general los investigadores en conodontos suelen
concebir las zonas de conodontos con una actitud más
cercana al concepto de cronozona que de biozona (según
el concepto de la Guía Estratigráfica Internacional), de­
bido a, como señala este autor, “la trascendencia de los
conodontos en cronoestratigrafía y en la correlación de
muchos terrenos paleozoicos”. Aunque originalmente
fuesen definidas como biozonas, con el tiempo gran
parte de las zonas de conodontos gracias a un mayor nú­
mero de estudios más detallados, así como una mejor
correlación con las escalas estratigráficas, han pasado a
ser consideradas como cronozonas, definiendo límites
cronoestratigráficos bien establecidos en numerosas
cuencas e incluso a nivel global. Un ejemplo de este
hecho es el conodonto Declinognathodus noduliferus
s.l. (ELLISON & GRAVES) que fue establecido como el
marcador del límite Misisípico­Pensilvánico (WAGNER
et al., 1985; LANE et al., 1999) y que define la primera
zona de conodontos del Pensilvánico, la Zona de D. no­
duliferus, permitiendo una correlación a nivel global de
este límite y de la base del Bashkiriense. 
8.1.­ Límites cronoestratigráficos engloba­
dos en la sucesión carbonífera de la Meseta
Central y de la Cuenca de Tindouf
En este apartado se discuten aquellos límites más
importantes dentro del Carbonífero que podrían encon­
trarse en los materiales estudiados tanto en la región de
Adarouch como en la Cuenca de Tindouf.
Límite Viseense­Serpujoviense
RICHARDS (2005, 2013b, p. 15) señala que el marca­
dor bioestratigráfico con mayor potencial seleccionado
para la definición de este límite es el conodonto Loch­
riea ziegleri NEMIROVSKAYA, PERRET & MEISCHNER, per­
teneciente al linaje Lochriea nodosa (BISCHOFF)­L.
ziegleri. Aunque ha sido propuesto como el mejor can­
didato entre los estudiados, aún no ha sido votado como
tal, ya que la distribución de este taxón y su primera pre­
sencia aún siguen siendo investigadas (RICHARDS,
2013b). Lochriea ziegleri es una de las formas ornamen­
tadas del género y su potencial radica en que en diversas
secciones de Europa y Asia, la primera aparición (FAD=
“First Appearance Datum) de este taxón coincide con el
límite de subpisos regionales que implican el límite Vi­
seense­Serpujoviense (NIKOLAEVA et al., 2009; NEMY­
ROVSKA et al., 2011; Fig. 8.1) o en la parte basal del
Brigantiense superior en el Bloque de Askrigg en el
norte de Inglaterra (SEVASTOPULO & BARHAM, 2014) o
a mitad del Veneviense (GIBSHMAN et al., 2009; Fig.
8.2). Este aspecto ya fue señalado por SKOMPSKI et al.
(1995) en un detallado trabajo en el que, además de de­
finir claramente las características de cada especie de
Lochriea, tanto formas ornamentadas como no orna­
mentadas, evaluaron el potencial como marcador bioes­
tratigráfico de algunas de las especies ornamentadas de
este género, entre ellas L. ziegleri. SKOMSPKI et al.
(1995) indican que en Alemania, Inglaterra y los Piri­
neos, L. ziegleri se registra por debajo del límite Vise­
ense­Serpujoviense, mientras que en Polonia y Ucrania
lo hace por encima del límite. En la Cuenca de Moscú
(Rusia), se producen las dos situaciones aunque, como
menciona RICHARDS (2013b) en estudios posteriores en
la Cuenca de Moscú se ha podido precisar el primer re­
gistro. Así, en la sección de la Cantera de Zaborie con­
siderada como el lectoestratotipo del Serpujoviense,
KABANOV et al. (2009) indican que L. ziegleri se registra
por primera vez en la capa 3, justo por encima del límite
del Subpiso Tarusiense, considerado como el primer
subpiso regional del Serpujoviense, según el Esquema
Unificado de la Plataforma Rusa (Fig. 8.2). En la Can­
tera de Novogurovsky, al S de la cantera de Zaborie, L.
ziegleri se registra por primera vez en la capa 23 de esta
sección (GIBSHMAN et al., 2009), en el Veneviense su­
perior, aproximadamente a 3 m por debajo del límite Ve­
neviense­Tarusiense (Fig. 8.2). Esta especie también se
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registra en el Veneviense en la sección de Lan’shino, lo­
calizada a 40 km de la sección de Novogurovsky (ALEK­
SEEV en SKOMPSKI et al., 1995; GIBSHMAN et al., 2009;
KABANOV et al., 2009). Posteriormente, KABANOV et al.
(2013, 2014) señalan que en la Cantera de Zaborie L.
ziegleri se encuentra presente junto con Lochriea senc­
kenbergica NEMIROVSKAYA, PERRET & MEISCHNER, y
que al correlacionar las distintas secciones del sur de la
Cuenca de Moscú, el registro de este taxón en la sección
de Zaborie en la base del Tarusiense, no se corresponde
con la primera presencia evolutiva (FAD) de L. ziegleri,
sino con el señalado por esta especie en las secciones
de Novogurovsky y Lan’shino en la parte superior del
Veneviense (Fig. 8.2).
RICHARDS (2013b) comenta el estado actual de co­
nocimiento sobre el primer registro de L. zigeleri en las
dos secciones que se encuentran siendo evaluadas y que
son candidatas a convertirse en el GSSP (“Global Stra­
totype Section and Point”, Estratotipo y Punto Global
de Sección) del límite Viseense­Serpujoviense. Estas
secciones son las de Naqing, en China meridional y la
de Verkhnyaya Kardailovka, Urales Meridionales (RI­
CHARDS & TASK GROUP, 2013).
La sección de Naqing (=Nashui) se localiza en la Pro­
vincia de Guizhou al sur de China y se caracteriza por ser
de aguas relativamente profundas. QI & WANG (2005) y
QI et al. (2014) han estudiado las asociaciones de cono­
dontos, donde las formas del linaje L. nodosa y L. ziegleri
se encuentran bien representadas. QI et al. (2014) han pre­
cisado el FAD de L. ziegleri, registrándolo a 60.1 m de la
base de la sección y describen tres zonas de conodontos:
zonas de Gnathodus bilineatus, de Lochriea nodosa y
Lochriea ziegleri para el Viseense superior­Serpujoviense
basal. GROVES et al. (2012) estudiaron los foraminíferos
en materiales infra­ y suprayacentes a la ubicación de este
límite en esta sección pero no registraron formas diag­
nósticas del mismo. Otra sección que se está estudiando
en la misma provincia es la de Yashui, que es de aguas
someras, con abundantes corales rugosos y foraminíferos.
Desafortunadamente, las asociaciones de conodontos no
son muy abundantes y no se pudo documentar con preci­
sión el linaje L. nodosa­L. ziegleri.
En la sección de Verkhnyaya Kardailovka (Urales
Meridionales; Fig. 8.2) el FAD de Lochriea ziegleri se
registra en la Capa 22a.1 (muestra 013). Esta muestra
se localiza en dos metros de la sección en los que no hay
registro de ammonoideos y se sitúa entre los últimos re­
gistros de ammonoideos de las genozonas de Hypergo­
niatites­Ferganoceras (muestra 015), tradicionalmente
considerada como Viseense, y Uralopronites­Craveno­
ceras (muestra 012/3), tradicionalmente considerada
como Serpujoviense. NIKOLAEVA et al. (2009) sugirieron
que los 2 m entre las muestras 015 y 012/3, posible­
mente deberían incluirse dentro de la parte basal de la
Genozona de Uralopronites­Cravenoceras (Zona
Nm1b1 o de Dombarites carinatus), debido a la presen­
cia de L. ziegleri en la muestra 013.
Finalmente, NIKOLAEVA (2013a, b) decide emplear
el FAD de L. ziegleri para localizar el límite Viseense­
Serpujoviense en la sección de Verkhnyaya Kardailovka
y considera que se encuentra dentro de la Genozona de
Hypergoniatites­Ferganoceras abarcando ésta, también
los niveles basales del Serpujoviense.
RICHARDS (2013b, p. 24) menciona que este límite,
ya desde el 2010, también está siendo estudiado por los
Doctores JAVIER SANZ­LÓPEZ y SILVIA BLANCO­FERRERA
en las secciones de Millaró y Vegas de Sotres (RICHARDS,
2011, p. 8), ubicadas en la Zona Cantábrica y caracteri­
zadas por carbonatos de la Formación Alba y de la For­
mación Barcaliente, que representan medios profundos
de cuenca y de talud respectivamente. RICHARDS (2011)
indica que estos últimos investigadores han señalado que
se ha localizado con una cierta precisión la posición del
primer registro evolutivo de L. ziegleri en ambas seccio­
nes y que en Millaró tiene una buena representación,
siendo abundantes los ejemplares del linaje evolutivo L.
nodosa­L. ziegleri. La sección de Vegas de Sotres es más
pobre en las asociaciones de conodontos, aunque tam­
bién en ella se reconoce el linaje L. nodosa­L. ziegleri,
pero esta sección tiene la particularidad de contener pa­
sadas y capas bioclásticas con abundantes foraminíferos,
que permiten calibrar las zonaciones de conodontos y fo­
raminíferos (CÓZAR et al., 2015a, 2016). En la sección
de Vegas de Sotres, L. ziegleri se registra en el Vene­
viense superior (muestra VSC­1B3 de conodontos, equi­
valente a la muestra VSF­0 de foraminíferos (CÓZAR et
al., 2015a, 2016). Además, se cuenta con el estudio
bioestratigráfico detallado con conodontos elaborado por
SANZ­LÓPEZ et al. (2007) y por otros autores (p. ej., ME­
NÉNDEZ­ÁLVAREZ, 1991; GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ,
2002b) y con la presencia de abundantes ammonoideos
a lo largo de la sección. Todo ello, hace que, en opinión
de RICHARDS (2013b, p. 24) y RICHARDS & TASK GROUP
(2013, pp. 35, 37), esta sección pueda sumarse a las otras




La Subcomisión de Estratigrafía del Carbonífero
(Subcommission on Carboniferous Stratigraphy, SCCS)
aprobó durante el X Congreso Internacional de Estrati­
grafía y Geología del Carbonífero celebrado en Madrid
(1983) el empleo del conodonto Declinognathodus no­
duliferus s.l. (ELLISON & GRAVES) como marcador bioes­
tratigráfico del límite del Misisípico­Pensilvánico,
indicando para ello, el uso de la primera presencia evo­
lutiva de este taxón (FAD) entre las zonas de ammonoi­
deos de Eumorphoceras y Homoceras (WAGNER et al.,
1984; WAGNER et al., 1985; LANE & MANGER, 1985;
LANE et al., 1999). Actualmente, este límite separa los
subsistemas del Carbonífero Misisípico/Pensilvánico de­
finidos, originalmente, en Norteamérica y que posterior­
mente fueron adoptados para la escala geocronológica
global (HECKEL & CLAYTON, 2006). Anteriormente, el
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Misisípico y Pensilvánico equivalían en Europa Occi­
dental al Dinantiense y la parte inferior del Silésico, el
primero y, al resto del Silésico, el segundo, mientras que
en el esquema cronoestratigráfico ruso, equivalían al
Carbonífero inferior, el primero, y al Carbonífero medio
y superior, el segundo. En cuanto a las zonas de ammo­
noideos, en Europa Occidental, la Zona de Eumorpho­
ceras (E) se corresponde con los subpisos Pendleiense y
Arnsbergiense, y la Zona de Homoceras (H) con los sub­
pisos Chokieriense y Alportiense (Fig. 8.1). Declinogna­
thodus noduliferus s.l. ( representado por D. inaequalis)
presenta su FAD en la segunda subzona del Chokieriense
(Zona de ammonoideos H1a2) en Europa occidental
(RILEY et al., 1994; VARKER, 1994) de forma que el límite
del Misisípico­Pensilvánico se situaría cerca de la base
del Chokieriense, dentro del Namuriense A. En el Es­
quema Unificado de la Plataforma Rusa, este límite se lo­
calizaría entre los pisos Serpujoviense­Bashkiriense y entre
los subpisos Zapaltyubiense­Voznesseniense (Fig. 8.2).
Posteriormente, de todas las secciones candidatas a
convertirse en Sección y Punto de Estratotipo de Límite
Global (GSSP) [i.e. sección de Stonehead Beck (norte
de Inglaterra), Kalmius (Ucrania), Aksu (Uzbekistán) y
Arrow Canyon (Nevada, E.E.U.U.)], la elegida por la
Comisión Internacional de Estratigrafía (ICS) y ratifi­
cada en 1996 por el Comité Ejecutivo de la IUGS fue la
sección de Arrow Canyon (LANE et al., 1999), debido a
que en el intervalo de la sucesión en el que se localiza
el límite, no se registran hiatos estratigráficos y se en­
cuentran representados, además, otros grupos fósiles
(conodontos, foraminíferos, braquiópodos) (NEMY­
ROVSKA et al, 2011). En la sección de Arrow Canyon
(LANE et al., 1999), el FAD de Declinognathodus nodu­
liferus s.l. se localiza en la muestra 61B, donde se recu­
peran los primeros ejemplares de este taxón. Este límite
coincide con la base de la zona de conodontos de nodu­
liferus­primus de BAESEMANN & LANE (1985). Por de­
bajo de esta zona, en Arrow Canyon se encuentra
definida la subzona superior de la Zona de muricatus
(BAESEMANN & LANE, 1985), en la cual se registran nu­
merosos especímenes considerados como formas tran­
sicionales entre Gnathodus girtyi simplex y
Declinognathodus noduliferus s.l. La presencia de for­
mas evolutivas intermedias entre los dos taxones fue
uno de los factores que permitió posicionar el límite y
definir el FAD preciso de D. noduliferus s.l. y, por lo
tanto, entre otros aspectos, que la sección de Arrow Can­
yon fuese la seleccionada. El problema existente es que
tanto en Europa Occidental y Oriental como en Asia, D.
noduliferus es común en aquellas secciones donde se re­
gistra el límite del Misisípico­Pensilvánico, pero Gn. g.
simplex está presente en un número limitado de seccio­
nes (Inglaterra: HIGGINS, 1975, 1985; Europa Oriental:
NIKOLAEVA et al., 2009).
En el momento de la elección de Declinognathodus
noduliferus, las subespecies conocidas hasta el momento
eran D. n. inaequalis (=D. inaequalis en la presente
Tesis), D. n. noduliferus (ELLISON & GRAVES), D. n. ja­
ponicus (IGO & KOIKE) y D. n. lateralis (HIGGINS &
BOUCKAERT), siendo D. n. inaequalis la primera en apa­
recer en el Chokieriense, seguida inmediatamente de D.
n. noduliferus, D. n. lateralis y, ya más avanzado el Cho­
kieriense, D. n. japonicus (ver HIGGINS, 1975). Posterior­
mente, D. n. lateralis fue considerada como una especie
distinta, D. lateralis, y no una subespecie de D. noduli­
ferus. En la actualidad, las subespecies de D. noduliferus
suelen considerarse como especies, debido a que sus ca­
racterísticas morfológicas así como su registro estrato­
gráfico permiten diferenciarlas (VARKER, 1994; MIZUNO,
1997, SANZ­LÓPEZ et al., 2006; SANZ­LÓPEZ & BLANCO­
FERRERA, 2013). En la sección de Aksu, en el sur de Tien
Shan (Uzbekistán), NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA
(1992), describieron una especie nueva, Declinognatho­
dus praenoduliferus NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA,
presente en la Zona de Homoceras (H1) y cuyo primer
registro se situaba en niveles más antiguos que la primera
presencia evolutiva de D. noduliferus s.l.. En ese mismo
trabajo, describen una especie nueva de gnatódido, Gna­
thodus postbilineatus NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA,
que se registra a finales de la Zona de Eumorphoceras
(E2), en niveles más jóvenes que Gnathodus bilineatus
bollandensis HIGGINS & BOUCKAERT. Estos dos nuevos
taxones les permitieron definir dos nuevas zonas de co­
nodontos, la Zona de Gn. postbilineatus, y la Zona de D.
praenoduliferus, correspondiendo a la última zona del
Serpujoviense y la primera zona del Bashkiriense, res­
pectivamente. La sección de Aksu se caracteriza por ser, de todas
las propuestas para el límite Misisípico­Pensilvánico (=”Mid
Carboniferous Boundary”), la única con una asociación
de conodontos característica de aguas muy profundas
según NEMYROVSKA et al. (2011). En esta sección los
gnatódidos son abundantes y especialmente los del grupo
bilineatus, registrándose muchas formas transicionales
entre las diversas especies/subespecies del grupo biline­
atus. NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA (1992) y NEMI­
ROVSKAYA & NIGMADGANOV (1994) observaron que no
sólo existían formas intermedias entre los taxones del
grupo bilineatus, sino que también se registraban formas
transicionales entre especies de Gnathodus y, en concreto
del grupo bilineatus, y Declinognathodus. La evolución
de los caracteres morfológicos de los integrantes de estos
dos grupos (ver capítulo de Sistemática del presente tra­
bajo), apoya la propuesta realizada unos años antes por
GRAYSON et al. (1990) por la cual, Declinognathodus no
habría derivado de Gn. g. simplex, sino de Gn. bilineatus.
Así, NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA (1992), NEMIROVS­
KAYA & NIGMADGANOV (1994) y NEMYROVSKA (1999)
propusieron que la evolución filogenética del grupo sería
la siguiente, Gn. b. bollandensis­Gn. postbilineatus­D.
praenoduliferus­D. noduliferus. En esta sección, además
de registrarse su primera presencia en niveles más anti­
guos que los de D. noduliferus s.l., la Zona de D. prae­
noduliferus se caracteriza porque en ella aún se
encuentran presentes ejemplares de especies del Misisí­
pico como Gnathodus y Lochriea, que se extinguen poco
después y antes del primer registro de D. noduliferus.
Este hecho permite situar esta zona, junto con los datos
de ammonoideos, al inicio de la Genozona de Homoce­
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ras (Subzona de Isohomoceras) ofreciendo así una ex­
plicación a la presencia de declinognatódidos en Eurasia
aun existiendo escasos registros de Gn. g. simplex, el
cual era considerado como su ancestro. En la sección de
Stonehead Beck, una sección al norte de Inglaterra de fa­
cies de medios marinos profundos, pero algo menos pro­
fundos que los de la sección de Aksu, VARKER (1994)
reasigna especímenes de Gn. b. bollandensis determina­
dos en RILEY et al. (1987) a Gn. postbilineatus. En la
Cuenca del Donets, NEMYROVSKA (1999) reconoce igual­
mente la Zona de Gn. postbilineatus en la parte superior
del subpiso Zapaltyubiense (Fig. 8.2) que se extiende
hasta el límite del Misisípico­Pensilvánico. SANZ­LÓPEZ
et al. (2006, 2007) también registraron Gn. postbilinea­
tus en otras secciones con facies de aguas profundas, en
concreto en la Zona Cantábrica (Fm Barcaliente, sección
de Millaró y sección tipo de la Fm Barcaliente) y Piri­
neos (sección de la cantera de Azkarate), y D. praeno­
duliferus en la Fm Barcaliente en la localidad de Bandujo
y en la sección tipo de la Fm Barcaliente. NEMYROVSKA
et al. (2011) reconocieron ejemplares de Gn. postbiline­
atus y D. praenoduliferus en la sección de La Lastra (Fm
Barcaliente, Dominio Palentino, Zona Cantábrica), en
los mismo intervalos temporales que los observados en
la sección de Aksu, y permitiendo reconocer las zonas
de conodontos de los taxones nominales también en la
sección de La Lastra.
La primera presencia de Declinognathodus en diver­
sas secciones en la Zona Cantábrica llevó a MENÉNDEZ­
ÁLVAREZ (1991) a definir la Zona de noduliferus­
lateralis. El límite inferior de esta zona se define por la
primera aparición de cualquier especie del género De­
clinognathodus, debido a que en las secciones estudia­
das por él no se observa un orden claro en el primer
registro de las distintas especies de declinognatódidos.
Posteriormente, SANZ­LÓPEZ et al. (2006) describie­
ron una nueva subespecie de declinognatódido, Decli­
nognathodus noduliferus bernesgae SANZ­LÓPEZ,
BLANCO­FERRERA, GARCÍA­LÓPEZ & SÁNCHEZ DE PO­
SADA en la sección de Millaró (León, Cordillera Cantá­
brica) y en la cantera de Azkarate (Pirineos) que
originalmente incluyeron dentro del grupo D. nodulife­
rus s.l. y que posteriormente fue elevada al rango de es­
pecie (NEMYROVSKA et al., 2011; SANZ­LÓPEZ &
BLANCO­FERRERA, 2013). SANZ­LÓPEZ et al. (2006) in­
cluyen dentro de la variabilidad de su concepto de D.
bernesgae parte de los elementos descritos e ilustrados
como D. praenoduliferus por NIGMADGANOV & NEMI­
ROVSKAYA (1992). Los primeros registros de ejemplares
de D. bernesgae se producen entre los 2,5 y 2,8 m por
encima de la base de la Fm Barcaliente en la sección de
Millaró (muestra MILL­13F; SANZ­LÓPEZ et al., 2006),
entre los 3 y 8,5 m por encima de la base de la Fm Bar­
caliente en la sección tipo de ésta (muestras BAR­1 y
BAR­2; SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA, 2013) y a la
base del miembro Ochaverri (aproximadamente a 3,5
m) de la Fm Iraty en la cantera de Azkarate (muestra
NA­8; Pirineos) (SANZ­LÓPEZ et al., 2006). Respecto a
la Fm Iraty, PERRET (1993) registró los primeros decli­
nognatodidos de su zona de D. noduliferus en los pri­
meros 7 a 15 m de la formación, según SANZ­LÓPEZ et
al. (2006). En la muestra 345 de la Fm Barcaliente en
la localidad de Bandujo, SANZ­LÓPEZ et al. (2006), ob­
tuvieron un único elemento de D. praenoduliferus mien­
tras que en la sección tipo de la Fm Barcaliente, D.
bernesgae aparece conjuntamente con D. praenodulife­
rus en la muestra BAR­8, a 135 m por encima de la base
de la sección, y a 132­126,5 m de las primeras muestras
con D. bernesgae (BAR­1 y BAR­2). SANZ­LÓPEZ &
BLANCO­FERRERA (2013) también registran D. bernes­
gae en los primeros metros de la Fm Barcaliente en otras
secciones de la Zona Cantábrica (Barcaliente, Figares y
Bandujo) y, según SANZ­LÓPEZ et al. (2006) y SANZ­
LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2013), un ejemplar men­
cionado por HIGGINS (1962) proviene del techo de la Fm
Alba, sobre la que yace la Fm Barcaliente. D. inaequalis
no aparece por primera vez hasta los 147,53­147,60 m
por encima de la base de la Fm Barcaliente en la sección
tipo (muestra, BAR­18; SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FE­
RRERA, 2013) y es esta especie (o subespecie según los
autores), según SANZ­LÓPEZ et al. (2006), SANZ­LÓPEZ
& BLANCO­FERRERA (2013) y SANZ­LÓPEZ & BLANCO­
FERRERA en RICHARDS (2013a, pp. 11­12), el primer de­
clinognatódido registrado en la muestra 61B de la
sección de Arrow Canyon y GSSP del límite del Misi­
sípico­Pensilvánico, según los elementos ilustrados por
BRENCKLE et al. (1997) e incluidos por estos últimos en
su lista de taxones reconocidos. Esto implicaría que D.
bernesgae sería, junto con D. praenoduliferus, uno de
los primeros declinognatódidos en aparecer evolutiva­
mente, antes que cualquiera de las subespecies de D. no­
duliferus y antes del límite Misisípico­Pensilvánico.
SANZ­LÓPEZ et al. (2006) y SANZ­LÓPEZ & BLANCO­
FERRERA (2013) estudiaron detalladamente las caracte­
rísticas morfológicas de ejemplares de D. bernesgae, D.
praenoduliferus, de las distintas subespecies incluidas
en D. noduliferus y de formas intermedias entre ellos,
tanto de su propio material como del ilustrado por otros
autores en otras cuencas y propusieron un nuevo es­
quema filogenético. Según el esquema de SANZ­LÓPEZ
& BLANCO­FERRERA (2013), Gn. postbilineatus habría
dado origen a D. bernesgae y D. praenoduliferus. Asi­
mismo, D. bernesgae habría sido el ancestro de D. inae­
qualis (en el Chokieriense inferior), de D. noduliferus
(dentro del Chokieriense, pero poco después de la apari­
ción de D. inaequalis) y de D. japonicus (ya avanzado
el Chokieriense y bastante posteriormente a la primera
presencia de D. inaequalis y D. noduliferus). D. lateralis
habría evolucionado a partir de D. praenoduliferus, a di­
ferencia de lo que postulan NEMIROVSKAYA & NIGMAD­
GANOV (1994) para quienes D. praenoduliferus habría
sido el ancestro de D. noduliferus.
NEMYROVSKA (en NEMYROVSKA et al., 2011) tam­
bién reconoce ejemplares de Declinognathodus praeno­
duliferus y D. bernesgae junto con D. inaequalis en la
sección de La Lastra (Palencia, Dominio Palentino,
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Zona Cantábrica) en un mismo nivel, en el que se situa­
ría el límite Misisípico­Pensilvánico. Esta autora señala
que tanto la sección de Aksu como la de La Lastra son
muy similares, siendo ambas de facies muy profundas.
Debido a esto, la evolución filogenética del grupo bili­
neatus para este período de tiempo se encuentra muy
bien representada, con la presencia de Gn. bilineatus,
Gn. postbilineatus, y los primeros declinognatódidos,
D. praenoduliferus y D. bernesgae, lo que no ocurre en
Arrow Canyon, donde la reconstrucción de la línea fi­
logenética del género Declinognathodus y todas sus es­
pecies/subespecies se basa en el taxón Gnathodus girtyi
simplex como ancestro. Por ello, NEMYROVSKA (en
NEMYROVSKA et al., 2011), siguiendo a NIGMADGANOV
& NEMIROVSKAYA (1992) y NEMIROVSKAYA & NIGMAD­
GANOV (1994) considera que cualquier declinognátodido
debería poder emplearse para definir el límite Misisí­
pico­Pensilvánico y, como consecuencia, el límite Ser­
pujoviense­Bashkiriense, razón por la cual menciona
que se emplea el concepto de D. noduliferus s.l. como
marcador del límite Misisípico­Pensilvánico. En fun­
ción de esto, NEMYROVSKA (en NEMYROVSKA et al.,
2011) señala que la primera zona de conodontos del Ser­
pujoviense en la sección de La Lastra, es la Zona de D.
praenoduliferus y no la zona de D. noduliferus. Por el
contrario, para SANZ­LÓPEZ et al. (2006), SANZ­LÓPEZ &
BLANCO­FERRERA (2013) y SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FE­
RRERA en RICHARDS (2013a), D. inaequalis sería, como
ya hemos visto, el primer declinognátodido del grupo no­
duliferus que nos indicaría el límite Misisípico­Pensil­
vánico en Arrow Canyon (Nevada, LANE et al., 1999). A
su vez, SANZ­LÓPEZ et al. (2006), SANZ­LÓPEZ &
BLANCO­FERRERA (2013) documentan que D. bernesgae
se registra antes que D. inaequalis, especialmente en la
sección tipo de la Fm Barcaliente, donde incluso D.
praenoduliferus se registra junto con D. bernesgae bas­
tantes metros por debajo del primer registro de D. inae­
qualis. Además, SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2013)
destacan que en otras secciones del norte de España, el
primer registro de varios declinognatódidos se produce
a más de 100 m por debajo de la primera presencia de
D. inaequalis, en materiales asignados al Misisípico.
8.2.­ Escalas bioestratigráficas
Gran Bretaña e Irlanda
VARKER & SEVASTOPULO (1985) y HIGGINS (1995) ana­
lizaron las zonaciones de conodontos propuestas por di­
ferentes autores establecidas en los distintos afloramientos
carboníferos de Gran Bretaña e Irlanda y las distribuciones
de los taxones más importantes bioestratigráficamente y,
a partir de estos datos, definieron las zonas de las escalas
bioestratigráficas con conodontos ampliamente empleadas
en la actualidad para esta región.
VARKER & SEVASTOPULO (1985) tuvieron en cuenta
para la elaboración de su esquema bioestratigráfico: (i)
las zonas definidas por RHODES et al. (1969) fundamen­
talmente, en la región de Avon Gorge (en la Provincia
del Suroeste), posteriormente modificada por AUSTIN
(1973), (ii) las zonas definidas por METCALFE (1981) en
las Craven Lowlands del norte de Inglaterra y (iii) las
zonas descritas por HIGGINS & VARKER (1982) en Ra­
venstondale, Cumbria. VARKER & SEVASTOPULO (1985)
propusieron dos esquemas para el Viseense, uno para
facies de plataforma, basándose en los esquemas de
AUSTIN (1973), METCALFE (1981) y HIGGINS & VARKER
(1982) y otro para las facies de margen de plataforma y
de cuenca que caracterizan el suroeste de Inglaterra y
de Irlanda, indicando la utilidad de las zonas de cono­
dontos definidas en Bélgica para estas últimas zonas
(Fig. 8.1). Así, para el Viseense reconocen las zonas de
Gnathodus homopunctatus (común a ambos tipos de
facies), de Lochriea commutata, Gnathodus bilineatus,
L. mononodosa y Gnathodus girtyi collinsoni para las
facies de plataforma, y las zonas de L. commutata, una
unidad informal con taphrognátidos, la Zona de Gn.
bilineatus para las facies de margen de plataforma y
de cuenca. VARKER & SEVASTOPULO (1985) señalan que
se tratan de zonas de asociación que se caracterizan
por la presencia de diversos taxones de conodontos ca­
racterísticos en la asociación pero cuyos límites infe­
riores se definen por la primera presencia de una
especie bioestratigráficamente relevante y que, a su
vez, da nombre a la zona correspondiente, y cuyo lí­
mite superior viene definido por la primera presencia
de un nuevo marcador bioestratigráfico que nombra a
la zona suprayacente.
Respecto a la zonación estándar establecida por
VARKER & SEVASTOPULO (1985) para Gran Bretaña e Ir­
landa, trabajos posteriores podrían indicar la conve­
niencia de revisar el límite inferior de la Zona de
conodontos de Lochriea nodosa. En Inglaterra, la Zona
de Gnathodus mononodosus (=Lochriea mononodosa)
fue definida por RHODES et al. (1969) en Avon Gorge
(Bristol) al SO de Inglaterra, basándose en el primer re­
gistro estratigráfico de este taxón. L. nodosa no se re­
gistra hasta la siguiente zona en este área, la Zona de
Gnathodus girtyi collinsoni, también de edad Brigan­
tiense superior y definida por los mismos autores. MET­
CALFE (1981), en cambio, reconoce L. nodosa pero no
L. mononodosa (RHODES, AUSTIN & DRUCE) en las Cra­
ven Lowlands (Cuenca de Craven, N de Inglaterra),
siendo la primera la que da nombre a la zona de cono­
dontos del Brigantiense superior en ese área. Las zonas
definidas en un primer momento por RHODES et al.
(1969) y modificadas posteriormente por AUSTIN
(1973), las zonas de conodontos de L. mononodosa y
L. nodosa, fueron incluidas en la zonación general de
conodontos propuesta por VARKER & SEVASTOPULO
(1985) para el Viseense de Gran Bretaña e Irlanda,
siendo ambas reconocibles en el Brigantiense superior.
En Irlanda, SOMERVILLE (1999) indica que en varias
secciones del Viseense superior, L. nodosa se registra
antes que L. mononodosa en el Brigantiense superior,
excepto en la sección de la Cantera de Cookstown
(Condado de Tyrone) en Irlanda del Norte donde se
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produce la situación contraria, pero en esta sección, L.
mononodosa se encuentra representada por un único
elemento P1. En todo caso, ya JONES & SOMERVILLE
(1996) consideraron que L. nodosa pudiese tener mayor
valor bioestratigráfico que L. mononodosa, prefiriendo
emplear el primer taxón para la penúltima zona de co­
nodontos del Viseense en su esquema bioestratigráfico
del Tournaisiense y Viseense de Irlanda. Otro trabajo
que merece ser destacado especialmente es el DAVIES
et al. (1993), quienes registran conjuntamente L. mo­
nonodosa y L. nodosa desde la base de la caliza Gayle
Limestone en las Facies de Yoredale (Bloque de As­
krigg, norte de Inglaterra), de edad Brigantiense infe­
rior (Zona de ammonoideos P1) (CÓZAR & SOMERVILLE,
2004). Cabe señalar, como se explicará de forma deta­
llada en el apartado 8.3, que CÓZAR & SOMERVILLE
(2014, 2015) observaron ciertos desfases en las corre­
laciones tradicionales que se asumían entre los esque­
mas cronoestratigráficos en las facies someras del norte
de Inglaterra correspondientes a Europa Occidental y
los de la Plataforma Rusa. Una de estas correlaciones
implicaba que la base del Namuriense se correlacionaba
con la base del Serpujoviense del esquema ruso. Sin
embargo, las calizas (p. ej.: Miembro Scar Limestone)
asignadas al Brigantiense superior (Viseense superior),
al compararlas en base a las asociaciones de foraminí­
feros con las de la Plataforma Rusa, se podrían asignar
al Tarusiense, primer subpiso del Serpujoviense. En
función de lo anterior, los materiales infrayacentes a la
Scar Limestone y de edad Viseense superior (entre ellas
la Gayle Limestone) en las facies someras del norte de
Inglaterra, también podrían presentar esta problemática
en la correlación entre ambos esquemas cronoestrati­
gráficos, por lo que sería necesaria una revisión exhaus­
tiva de las asociaciones y distribución de los distintos
grupos fósiles para calibrar esta correlación. Debido a
esto último, en la Figura 8.1, por el momento se siguen
los datos de DAVIES et al. (1993) y se considera que el
límite inferior de la Zona de L. mononodosa del es­
quema bioestratigráfico de Gran Bretaña e Irlanda
pueda ser más antiguo que el establecido por VARKER
& SEVASTOPULO (1985), localizándolo con los datos ac­
tuales en el Brigantiense inferior.
HIGGINS (1985) empleó en su esquema bioestratigrá­
fico, las zonas ya reconocidas por este autor en 1975 e
introdujo ligeras modificaciones a la luz de nuevos cono­
cimientos sobre la distribución de algunos taxones con
relevancia bioestratigráfica y de zonas de conodontos
nuevas propuestas en publicaciones posteriores a 1975
(p. ej. METCALFE, 1981). Su zonación (Fig. 8.1) se basa
fundamentalmente, en la distribución de las asociaciones
de conodontos de la Cuenca de Craven, donde la sucesión
carbonífera es de facies profundas y donde los ammonoi­
deos son abundantes y permiten una zonación detallada.
Aunque las zonas de este autor traten, fundamentalmente,
de asociaciones de conodontos de aguas profundas, tam­
bién incorpora datos de las asociaciones de conodontos
de facies someras de otras áreas del norte de Inglaterra
(i.e. Bloque de Askrigg, Stainmore Trough, Bloque de
Alston, Northumberland Trough). Al comparar las aso­
ciaciones de uno y otro tipo de facies, HIGGINS (1985) ob­
servó que, a excepción de algún taxón, son muy similares,
por lo que consideró que se podía aplicar su zonación a
las asociaciones registradas en medios de plataforma so­
meros a relativamente profundos.
HIGGINS (1985) reconoce la zona de Gnathodus
girtyi collinsoni, propuesta por RHODES et al. (1969) y
define seis zonas de conodontos propias, que abarcan
desde el Viseense terminal (parte superior del Brigan­
tiense superior) al Westfaliense inferior (Westfaliense
A) (Fig. 8.1). Estas zonas son: de Kladognathus­Gna­
thodus girtyi simplex, Gnathodus bilineatus bollanden­
sis, Declinognathodus noduliferus, Idiognathoides
corrugatus­Idiognathoides sulcatus y de Idiognathoi­
des sinuatus­Idiognathoides primulus. Respecto a la
zonación propuesta en su trabajo de 1975, los únicos
cambios que introdujo se relacionan con las zonas de
Gnathodus bilineatus bollandensis y Declinognathodus
noduliferus. En HIGGINS (1975) la primera zona del
Arnsbergiense se denominaba Zona de Gn. b. bollanden­
sis­Cavusgnathus naviculus y abarcaba las subzonas de
ammonoideos E2a­E2c , excepto la parte superior de esta
última subzona de ammonoideos. Su límite inferior se de­
finía por la primera presencia de Gn. b. bollandensis y
se caracterizaba porque muchos taxones de las faunas
típicas del Asbiense­Pendleiense no se extendían más
allá de su límite superior. En la parte superior de la Sub­
zona E2c (Arnsbergiense terminal) de algunas seccio­
nes, se producía un cambio marcado y abrupto en las
faunas de conodontos, por lo que HIGGINS (1985) con­
sideró que estas faunas que se caracterizaban por la pre­
sencia de Idiognathoides (=Rhachistognathus) minutus,
deberían incluirse en las faunas caracterizadas por De­
clinognathodus. Como comenta HIGGINS (1985), el revisar
otras faunas del mismo intervalo de tiempo y la definición
de D. noduliferus (entendido como s.l.)  como marcador del
límite Misisípico­Pensilvánico (WAGNER et al., 1984, 1985),
llevó a este autor a redefinir la Zona de Gn. b. bollan­
densis­C. naviculus y renombrarla como Zona de Gn.
b. bollandensis. El cambio en las asociaciones dentro
del Arnsbergiense, permitió a HIGGINS (1985) dividir a
la Zona de Gn. b. bollandensis en una parte inferior y
otra superior que equivalen: la parte inferior, a la Zona
de Gn. b. bollandensis (E2a­E2b) de HIGGINS (1975) y,
la parte superior, a la Subzona de Idiognathoides
(=Rhachistognathus) minutus (E2c, subzona inferior de
la Zona de Idiognathoides noduliferus­Streptognatho­
dus lateralis) de HIGGINS (1975). Este cambio también
afecta a la Zona de D. noduliferus (por encima de la de
Gn. b. bollandensis) porque abarca un intervalo de
tiempo menor que la Zona de Idiognathoides nodulife­
rus­Streptognathodus lateralis de HIGGINS (1975). Cabe
mencionar, que la parte superior que contiene las faunas
de Rhachistognathus minutus, sólo se reconoce en Ingla­
terra, en Edale (HIGGINS, 1975) y en el Sondeo de Duf­
field (REYNOLDS, 1977), ambos en Derbyshire (HIGGINS,
1985). Las zonas se basan en la primera presencia del
taxón nominal de ésta y sus límites superiores quedan
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definidos por la presencia del siguiente taxón con impor­
tancia bioestratigráfica y que da nombre a la zona superior.
Tanto VARKER & SEVASTOPULO (1985) como HIGGINS
(1985) indican para cada zona una serie de especies y su­
bespecies características, que como se ha mencionado ante­
riormente, permitirían, según los autores, el reconocimiento
de la zona de conodontos únicamente por la asociación pre­
sente y sin la necesidad de la presencia del taxón índice.
En la práctica, muchas de las especies de conodontos típi­
cas del Misisípico tienen una distribución estratigráfica
bastante amplia, abarcando un extenso intervalo del tiempo,
por lo que en algunos casos, es complicado reconocer una
zona determinada sólo por la asociación de conodontos si
falta el taxón índice de la zona o los característicos. 
Un último aspecto a destacar es la presencia de
Lochriea ziegleri en los Pennines, (norte de Inglaterra)
donde se registra por primera vez en los niveles inferio­
res de la caliza Middle Limestone en el Bloque de As­
krigg (VARKER en SKOMSPKI et al., 1995; SEVASTOPULO
& BARHAM, 2014), es decir, en el Brigantiense (Vise­
ense), por debajo del Pendleiense (Namuriense).
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Figura 8.1.­ Correlación de los pisos y subpisos de Europa Occidental y Norteamérica del Carbonífero con las zonas de fora­
miníferos, ammonoideos y conodontos para Europa Occidental (Gran Bretaña e Irlanda, Zona Cantábrica y Pirineos) y Norte
de África (Cuenca de Béchar). 1. Subpisos de Europa Occidental. 2. E1­G1. Zonas de ammonoideos según BISAT (1924, 1928).
3. Cf4­Cf9 Zonas de foraminíferos definidas por CONIL et al. (1980). Osag.: Osagense. A.: Adetognathus, D.: Declinognathodus,
g.: girtyi, Gn.: Gnathodus, Id.: Idiognathodus, Ids.: Idiognathoides, L.: Lochriea, Pa.: Paragnathodus (=Lochriea), Ps.: Pseu­
dognathodus (=”Gnathodus“), Rh.: Rhachistognathus.
Cordillera Cantábrica (Zona Cantábrica, Norte de
España)
En la Cordillera Cantábrica se han definido nume­
rosas zonaciones locales y/o regionales con conodontos
de la sucesión carbonífera de esta área, así como zonas
nuevas de aplicación local al esquema bioestratigráfico
general de la misma área (p. ej.: ADRICHEM BOOGAERT,
1967; HIGGINS, 1974; HIGGINS & WAGNER­GENTIS,
1982; SOO­IN PARK (1983); MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, 1991;
SANZ­LÓPEZ et al., 2007).
De todos los estudios llevados a cabo con conodontos
en la Cordillera Cantábrica, cabe destacar la Tesis Doc­
toral realizada por MENÉNDEZ­ÁLVAREZ (1991), en la que
se basa gran parte de la zonación indicada en la Figura
8.1, debido a que ésta puede aplicarse de forma genera­
lizada en gran parte de las secciones carboníferas en esta
zona. MENÉNDEZ­ÁLVAREZ (1991) estudió las asociacio­
nes de conodontos de las formaciones Alba, Barcaliente,
Valdeteja, Cuevas y Ricacabello, en las regiones de So­
medo­Correcilla, Sobia­Bodón, Aramo, Ponga y Picos
de Europa (Zona Cantábrica). En total, este autor estudió
230 muestras de 26 secciones y localidades aisladas, dis­
tinguiendo hasta 100 especies de elementos conodontales
de plataforma o pectiniformes. Según MENÉNDEZ­ÁLVA­
REZ (1991), en la elaboración de la zonación propuesta
en su trabajo, realizó una combinación de las zonas de
conodontos propuestas por diversos autores. Así, para el
Fameniense­Viseense inferior se basó en los trabajos de
LANE et al. (1980), SANDBERG et al. (1978) y ZIEGLER &
SANDBERG (1984), para el Viseense inferior­medio, en
las zonas de conodontos de BELKA (1985), para el Vise­
ense superior en las zonas de GROESSENS (1974) y para
el Namuriense­Westfaliense en el trabajo de HIGGINS
(1975). Para el intervalo Fameniense (Devónico Supe­
rior)­Langsettiense (Westfaliense, Carbonífero) distingue
15 zonas de conodontos de las cuales, 8 pertenecen al
Viseense­Namuriense que es el intervalo de tiempo que
nos interesa en este trabajo. En orden estratigráfico, las
8 zonas del Viseense­Namuriense son: Zona de Gnatho­
dus texanus, Gnathodus praebilineatus, Gnathodus bili­
neatus, Lochriea nodosa, Gnathodus bollandensis,
Declinognathodus noduliferus­Declinognathodus late­
ralis, Idiognathoides sinuatus e Idiogna­ hodus delicatus
(Fig. 8.1). Las cuatro primeras zonas fueron reconocidas
por MENÉNDEZ­ÁLVAREZ (1991) exclusivamente en la
Formación Alba. La Zona de Gnathodus bollandensis se
distingue tanto en la Fm Alba como en la Fm Barca­
liente. Las zonas de D. noduliferus­D. lateralis e Ids. si­
nuatus también fueron reconocidas en la Fm Barcaliente
así como en la Fm Valdeteja. En esta última formación
fue reconocida igualmente, la Zona de Id. delicatus, así
como en la Fm Ricacabello. MENÉNDEZ­ÁLVAREZ (1991)
empleó para definir los límites inferiores y superiores de
las zonas el primer registro del taxón nominal de la zona
y el primer registro del taxón nominal de la siguiente
zona a excepción de dos zonas. El límite inferior de la
Zona de D. noduliferus­D. lateralis se reconoce según
el autor, por la aparición del género Declinognathodus
dentro del registro estratigráfico, y su límite superior por
la aparición de cualquier especie de Idiognathoides. El
límite superior de esta zona es el límite inferior de la
Zona de Ids. sinuatus cuyo límite superior viene definido
por la aparición de cualquier especie de Idiognathodus,
aunque la zona siguiente, que es la Zona de Id. delicatus,
su límite inferior se define por el primer registro de Id.
delicatus GUNNELL.
Localmente, algunos autores distinguen otras zonas
de conodontos, como la Zona de Lochriea multinodosa,
reconocida y definida por HIGGINS & WAGNER­GENTIS
(1982) en las localidades de Olleros de Alba, Camplongo,
Getino, Venta de Getino, Matallana, Entrago, Villabellaco
y Revilla. En cambio, en la secciones de Entrago y Olle­
ros de Alba, MENÉNDEZ­ÁLVAREZ (1991) aunque también
registra Lochriea multinodosa (WIRTH) en su zona de L.
nodosa, no reconoce la zona de L. multinodosa.
Otro trabajo importante en cuanto a bioestratigrafía
en el norte de España es el de SANZ­LÓPEZ et al. (2007).
Estos autores realizan una revisión de las asociaciones
de conodontos del Serpujoviense, no sólo de la Zona
Cantábrica sino también de afloramientos carboníferos
de Pirineos. A partir del estudio de colecciones de co­
nodontos propias así como de otros autores, entre ellos
de MENÉNDEZ­ÁLVAREZ (1991), reconocen y definen una
nueva zona, la Zona de Gnathodus truyolsi, cuyo límite
inferior viene marcado por la entrada del conodonto
Gnathodus truyolsi SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA,
SÁNCHEZ DE POSADA & GARCÍA­LÓPEZ, una forma que
podría incluirse dentro del grupo Gnathodus bilineatus
s.l.. De hecho, según SANZ­LÓPEZ et al. (2007) su an­
cestro sería Gnathodus bollandensis. El límite superior
de la Zona de Gn. truyolsi se define por el primer regis­
tro del conodonto Declinognathodus noduliferus, el cual
da nombre a la zona siguiente. A nivel local, en la sec­
ción de Carranques (Zona Cantábrica) GARCÍA­LÓPEZ &
SANZ­LÓPEZ (2002a) registran Lochriea cruciformis
(CLARKE) que SANZ­LÓPEZ et al. (2007) consideran
como taxón nominal de la zona de conodontos del
mismo nombre en la misma sección. La Zona de L. cru­
ciformis es la siguiente zona a la Zona de L. nodosa y
anterior a la Zona de Gn. truyolsi. En cambio, no regis­
tran la Zona de Gn. bollandensis en esta sección.
En Palencia, al norte de la Falla de Ruesga (Dominio
Palentino) NEMYROVSKA (2005) y NEMYROVSKA et al.
(2011) reconocen otras zonas de conodontos aparte de
las zonas tradicionalmente definidas en el resto de la
Zona Cantábrica (Fig. 8.1). NEMYROVSKA (2005) en su
estudio de la sucesión condensada carbonífera de aguas
profundas de Triollo, que abarca la parte superior del
Viseense inferior (unidad litoestratigráfica de Carrión)
al Serpujoviense (unidad litoestratigráfica de La Peña)
reconoce las zonas de Gnathodus praebilineatus, Gna­
thodus bilineatus y Lochriea nodosa en la parte Vise­
ense de la sucesión. Debido a la presencia del taxón
Lochriea ziegleri en las tres secciones levantadas (en
ambos flancos del sinclinal y en el flanco consecutivo
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del anticlinal, respectivamente) considera que se en­
cuentra representado el límite Viseense­Serpujoviense
en la Fm Carrión. NEMYROVSKA (2005) indica que L. zie­
gleri es un mejor marcador potencial del límite Viseense­
Serpujoviense que Lochriea multinodosa (CLARKE), que
se registra en un nivel ligeramente más antiguo en la sec­
ción, ya que la primera presencia evolutiva de L. ziegleri
se encuentra calibrada por ammonoideos y por poseer
una distribución geográfica más amplia que L. multino­
dosa (WIRTH). Por ello, define la Zona de L. ziegleri,
considerándola como la primera zona de conodontos del
Serpujoviense en la sección de Triollo, siendo su límite
inferior la aparición del taxón nominal. Desafortunada­
mente, sólo puede establecer su límite inferior debido a
que el núcleo del sinclinal en el que se levantaron dos
de las tres secciones se encuentra oculto en una zona de­
formada por la falla que lo atraviesa. Actualmente, la
Zona de L. ziegleri se reconoce tanto en Europa Oriental
(Cuenca de Moscú: ALEKSEEV, 2009, KABANOV et al.,
2014; Urales Meridionales: NIKOLAEVA et al., 2009; KU­
LAGINA et al., 2011) como en Asia (China: QI & WANG,
2005; QI et al. 2014), y en Europa Occidental (NEMY­
ROVSKA et al., 2011; CÓZAR et al., 2015a, 2016). Hay que
destacar que L. ziegleri se ha documentado en otras sec­
ciones de la Zona Cantábrica: en la sección de Carran­
ques se registra conjuntamente con Lochriea cruciformis
(GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ, 2002a; SANZ­LÓPEZ et
al., 2007), en el Arnsbergiense en la sección de El Por­
tillín SANZ­LÓPEZ et al., 2007) o en Olleros de Alba,
junto con L. multinodosa en un nivel ligeramente supe­
rior a la primera presencia de L. nodosa (GARCÍA­LÓPEZ
& SANZ­LÓPEZ, 2002b).
La sección de La Lastra también se localiza al norte
de la Falla de Ruesga. NEMYROVSKA (en NEMYROVSKA et
al., 2011) estudió las asociaciones de conodontos presen­
tes en la Fm Barcaliente de esta sección comprendiendo
el intervalo Serpujoviense­Bashkiriense. Debido a la pre­
sencia de determinados taxones de conodontos con un
importante valor bioestratigráfico, esta autora reconoció
en la sucesión las zonas de conodontos de Lochriea zie­
gleri, Gnathodus truyolsi, Gnathodus postbilineatus, De­
clinognathodus praenoduliferus, Declinognathodus
noduliferus, Idiognathoides asiaticus e Idiognathoides si­
nuatus. El límite inferior de todas estas zonas se basa en
la primera presencia del taxón nominal y el límite supe­
rior en el primer registro del taxón que da nombre a la si­
guiente zona, aunque también presenta una serie de
taxones característicos de cada zona (NEMYROVSKA et al.,
2011). La Zona de L. ziegleri abarca gran parte del Ser­
pujoviense según la autora, reconociendo únicamente
para el Serpujoviense superior (equivalente al Arnsber­
giense superior) la Zona de Gn. postbilineatus. El límite
inferior de la Zona de L. ziegleri no puede ser definido
con exactitud, debido a que el primer nivel muestreado
en esta sección ya contiene el taxón índice de la zona. De
todas formas, NEMYROVSKA (en NEMYROVSKA et al.,
2011) considera que debe encontrarse próximo porque los
ejemplares obtenidos de L. ziegleri aún no poseen la or­
namentación bien desarrollada que presentan las formas
más características de esta especie y por la existencia de
numerosas formas intermedias entre Lochriea nodosa y
diversas especies de Lochriea que tienen una ornamen­
tación más desarrollada. Sin embargo, en la sección de
Vegas de Sotres, el FAD de L. ziegleri se localiza en la
parte media­inferior del miembro Canalón en la Forma­
ción Alba (=Veneviense superior; CÓZAR et al., 2015a,
2016). Asimismo, cabe destacar que la autora no reconoce
la Zona de Gnathodus bollandensis para el Serpujoviense
superior (Arnsbergiense), aunque en la sección de La Las­
tra se registran ejemplares de Gn. bollandensis desde el
primer nivel muestreado, junto con ejemplares de L. zie­
gleri. Según NEMYROVSKA (en NEMYROVSKA et al., 2011),
se trata de pocos ejemplares y, además, de formas juve­
niles de Gn. bollandensis, lo que dificulta su diferencia­
ción de formas juveniles de Gnathodus bilineatus (=Gn.
bilineatus bilineatus). Debido a esto, considera que esta
asociación de ejemplares de Gn. bollandensis es aparen­
temente anómala por lo que no reconoce la zona de co­
nodontos del mismo nombre, y señala que la zona de Gn.
bollandensis podría ser equivalente en La Lastra a la Zona
de Gn. truyolsi que sí se reconoce en esta sección. Aún
así, la autora menciona que la presencia de estos especí­
menes juveniles de Gn. bollandensis podría indicar que
la parte inferior de la sección es algo más moderna que
Serpujoviense temprano, lo que contradice, a su vez, la
posibilidad de que la parte inferior de la sección se en­
cuentre próxima al límite inferior de la Zona de L. ziegleri
como también menciona la autora. Gn. bollandensis es
una especie característica del Arnsbergiense de Europa
Occidental (Serpujoviense superior) (HIGGINS, 1975;
1985; CONIL et al., 1991) o del Protviense superior­Za­
paltyubiense del esquema unificado de la Plataforma
Rusa y sus equivalentes en otras cuencas de Europa
Oriental (ALEKSEEV, 2009; KABANOV et al., 2009; DAVY­
DOV et al., 2010; KULAGINA et al., 1992). Por el contrario,
la Zona de conodontos de L. ziegleri sería la primera zona
de conodontos del Serpujoviense, allí donde se reconoce
y caracteriza el Serpujoviense inferior (ALEKSEEV, 2009;
KABANOV et al., 2009, 2014; KULAGINA et al., 2011; QI
& WANG, 2005; QI et al., 2014; NIKOLAEVA et al., 2009;
CÓZAR et al., 2015a; 2016).
Las zonas de Gnathodus postbilineatus y Declinog­
nathodus praenoduliferus reconocidas en La Lastra por
NEMYROVSKA (en NEMYROVSKA et al., 2011) (Fig. 8.1)
fueron originalmente definidas para la sección de Aksu
en Tien Shan (Uzbekistán, Asia Central; NIGMADGANOV
& NEMIROVSKAYA, 1992) donde los taxones nominales de
cada zona fueron registrados y descritos por primera vez.
La Zona de Gn. postbilineatus es considerada como la úl­
tima zona del piso Serpujoviense. El límite Misisípico­
Pensilvánico y de los pisos Serpujoviense­Bashkiriense
fue localizado en la sección de Aksu por la presencia de
tres taxones: Declinognathodus praenoduliferus, D. in­
aequalis y D. bernesgae. Según NEMYROVSKA, (en
NEMYROVSKA et al., 2011), estos tres taxones se registran
por primera vez en la sección de La Lastra en el mismo
nivel; tal vez D. praenoduliferus pueda presentar un re­
gistro ligeramente más antiguo aunque lo señalan con
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dudas. Debido a la similitud entre las asociaciones de esta
sección con las de Aksu en Uzbekistán, ambas de aguas
muy profundas, la autora considera que cualquier decli­
nognatódido podría emplearse para reconocer este límite.
Por esta razón, NEMYROVSKA (en NEMYROVSKA et al.,
2011) considera que D. praenoduliferus sería en este caso
el indicador del límite Misisípico­Pensilvánico y que la
primera zona del Bashkiriense en la sección de La Lastra
es la Zona de D. praenoduliferus, al igual que en Tien
Shan (NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA, 1992; NEMI­
ROVSKAYA & NIGMADGANOV, 1994).
Por último, cabe señalar que en la sección de Aksu,
Idiognathoides asiaticus NIGMADGANOV & NEMIROVS­
KAYA se registra dentro de la Zona de D. praenoduliferus
y poco después del primer registro del taxón nominal de
esta zona, por lo cual no se ha definido una zona propia
para Ids. asiaticus. En cambio, en la sección de La Lastra
estudiada por NEMYROVSKA et al. (2011), Ids. asiaticus
se registra con posterioridad a cualquier declinognáto­
dido, incluido D. noduliferus (o la subespecie D. n. no­
duliferus según el autor) y previamente al registro de
Idiognathoides sinuatus (HARRIS & HOLLINGSWORTH),
con lo que definen una zona de conodontos propia cuyo
límite inferior viene marcado por la primera presencia
de Ids. asiaticus y el superior por la primera presencia
de Ids. sinuatus (Fig. 8.1). En función de estos datos,
NEMYROVSKA et al (2011) interpretan que, en la sección
de La Lastra Ids. asiaticus tendría un registro más tardío
que en la sección de Aksu.
Pirineos (norte de España y sur de Francia)
Diversos autores han tratado la bioestratigrafía con
conodontos de los Pirineos (p. ej. WIRTH, 1967; MARKS
& WENSINK, 1970; BOERSMA, 1973, entre otros), pero
fue la Doctora Marie­France Perret, quien en diversos
trabajos en los años 70 y especialmente, con su Tesis
Doctoral (PERRET, 1993), elaboró una zonación deta­
llada con conodontos que es la que se emplea hoy en
día. Esta zonación fue publicada en un trabajo con Mar­
cel Weyant (PERRET & WEYANT, 1994), en el que tam­
bién correlacionaron las zonas de conodontos
reconocidas en Pirineos con las de otras zonas de Eu­
ropa Occidental (Montañas Cantábricas, Islas Británi­
cas, Irlanda, Bélgica, Alemania, Austria y Polonia),
Europa Oriental (Rusia, Ucrania), Asia (China), Norte­
américa (E.E.U.U.) y norte de África (Cuenca de Bé­
char, Algeria). En total, PERRET (1993) y PERRET &
WEYANT (1994) reconocieron 14 zonas de conodontos
en los Pirineos Centrales y Occidentales para el Fame­
niense superior­Moscoviense inferior, de las que 5 per­
tenecen al intervalo Viseense­Bashkiriense inferior y
que se reconocen dentro de las formaciones Calizas de
Aspe Brousset y Calizas de Iraty. PERRET (1993) identi­
ficó y definió las siguientes zonas de conodontos: Zona
de Pseudognathodus (=”Gnathodus“) homopunctatus,
Gnathodus bilineatus­Paragnathodus commutatus
(=Lochriea commutata), Paragnathodus nodosus­Gna­
thodus bilineatus; Declinognathodus noduliferus e
Idiognathoides sinuatus (Fig. 8.1). Las zonas llevan el
nombre del taxón índice cuyo primer registro suele de­
finir el límite inferior de la zona, y en el caso que lleven
el nombre de dos taxones, el primero se refiere al taxón
que con cuya presencia se define el límite inferior y el
segundo, al más abundante pero que ya se encuentra en
la zona subyacente (PERRET & WEYANT, 1994). Asi­
mismo, para cada zona indica los taxones que presentan
su último registro dentro de la misma, así como las es­
pecies características dentro de ella.
Dentro de la Zona de Gnathodus bilineatus­Parag­
nathodus commutatus (Fig. 8.1), Paragnathodus com­
mutatus (BRANSON & MEHL) es uno de los taxones más
comunes. Según PERRET (1993) y PERRET & WEYANT
(1994), aparece casi al mismo tiempo que Gnathodus
bilineatus (ROUNDY), sólo que en algunas secciones lo
hace a techo de la zona de conodontos anterior, mientras
que en otros ligeramente después.
La Zona de Paragnathodus nodosus­Gnathodus bi­
lineatus (PERRET, 1993; y PERRET & WEYANT, 1994)
(Fig. 8.1) presenta un límite inferior que se caracteriza
por la aparición casi simultánea de diversas especies or­
namentadas de Lochriea, entre ellas de L. nodosa, y al
ser una zona que se reconoce a nivel global, la zona lleva
su nombre y se extiende durante gran parte del Viseense
superior (V3c) y todo el Serpujoviense. Tanto PERRET
(1993) como PERRET & WEYANT (1994) no distinguen el
límite Viseense­Serpujoviense, el cual se encontraría in­
cluido dentro de esta zona, en la Fm Calizas de Aspe­
Brousset. En el trabajo de SKOMPSKI et al. (1995),
PERRET menciona que en la parte francesa meridional de
los Pirineos, las especies de Lochriea con nódulos gran­
des en su plataforma, como L. ziegleri y L. multinodosa,
se registran justo por debajo del límite Viseense­Serpu­
joviense y que podrían emplearse para definir este límite.
En el caso de L. multinodosa, PERRET & WEYANT (1994)
mencionan que no ha podido definirse una zona como
tal, como en el caso de algunas secciones de la Cordillera
Cantábrica (HIGGINS & WAGNER­GENTIS, 1982) ya que
este taxón no se registra después de L. nodosa; de hecho
suele coincidir con este último y en pocas secciones lo
precede ligeramente. L. ziegleri se registra en los Piri­
neos Occidentales, al sur del valle de Brousset (sección
de Crêtes de Soques y Tourmont) y en los Pirineos Cen­
trales, en la sección de Col des Tantes (PERRET en
SKOMPSKI et al., 1995).
PERRET (1993) y PERRET & WEYANT (1994) señalan
que la Zona de Paragnathodus nodosus­Gnathodus bi­
lineatus (Fig. 8.1) engloba las zonas de Gn. bilineatus
bilineatus­Gn. nodosus y Gn. bilineatus bilineatus­Gn.
bilineatus bollandensis de PERRET (1979, 1985). PERRET
(1993) reconoce algunos ejemplares de Gnathodus bi­
lineatus de pequeño tamaño, con el parapeto corto y
recto, y cuya plataforma de tamaño reducido no presenta
una ornamentación bien desarrollada. Según esta autora,
estas formas son muy similares a Gnathodus bollanden­
sis, que tanto en PERRET (1993) y PERRET & WEYANT
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(1994), atribuyen a un primer registro mucho más anti­
guo para este taxón que el ampliamente referido en la
literatura, que es el Arnsbergiense (HIGGINS & BOUC­
KAERT, 1968; HIGGINS, 1975, 1985). Debido a esto, PE­
RRET (1993) corrigió la zonación previa propuesta por
la autora en 1979 y 1985, en la que había definido una
Zona de Gn. bilineatus­Gn. bollandensis para el Arns­
bergiense. Posteriormente, SANZ­LÓPEZ et al. (2004)
consideran que las formas ilustradas por PERRET (1993)
pertenecientes a la sección de La Estiva/Chinipro e iden­
tificadas como Gn. bilineatus bollandensis y Gn. bili­
neatus cf. bollandensis (PERRET, 1993, pl. CX, fig. 28 y
pl. CX, figs. 18, 19, respectivamente) dentro de la Zona
de L. nodosa, no son formas de Gn. bilineatus bollan­
densis sino pertenecientes a la especie Gnathodus kien­
sis PAZUKHIN. Por el contrario, NEMYROVSKA (2005)
considera que el ejemplar de Gn. bilineatus bollandensis
de PERRET (1993; pl. CX, fig. 28) debería incluirse den­
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Figura 8.2.­ Correlación de los pisos y subpisos de Europa Oriental y Occidental con las zonas de conodontos para la Cuenca
del Donets, Cuenca de Moscú y Urales Meridionales. Los límites de zonas en línea discontinua indican límites que no han
podido ser definidos con precisión. 1. Límite Viseense­Serpujoviense en sentido tradicional y formalmente propuesto. 2. Nueva
propuesta de límite Viseense­Serpujoviense estudiada por la ICCS. 3. Correlación de los subpisos de la Cuenca del Donets y la
Cuenca de Moscú con el piso y los subpisos de Europa Occidental según DAVYDOV et al. (2010). 4. Correlación de los subpisos
de la Cuenca de Moscú con los de Europa Occidental según ALEKSEEV (2009). 5. Correlación de los subpisos de la Cuenca de
Moscú con los de Europa Occidental según KABANOV et al. (2014); las flechas indican que los límites podrían localizarse en ni­
veles más antiguos o modernos según KABANOV et al. (2014). 6. Correlación de los subpisos de los Urales Meridionales con los
de Europa Occidental según NIKOLAEVA et al., (2009). Arnsber.: Arnsbergiense, Chad.: Chadiense, inf: inferior Serp.: Serpujo­
viense, sup: superior. C.: Cavusgnathus, D.: Declinognathodus, Gn.: Gnathodus, Ids.: Idiognathoides, L.: Lochriea, Ngn.: Ne­
ognathodus, Pa.: Paragnathodus (=Lochriea).
tro de Gnathodus cantabricus BELKA & LEHMAN, mien­
tras que los ejemplares asignados a Gn. bilineatus cf.
bollandensis por PERRET (1993) y a Gn. kiensis por
SANZ­LÓPEZ et al. (2004) considera que no se deberían
asignar ni a Gn. kiensis ni a Gn. cantabricus. Dentro de
la Zona de L. nodosa­Gn. bilineatus, KULLMANN et al.
(2008) reconocen ammonoideos como Proshumardites
delepinei SCHINDEWOLF, Delepinoceras sp. y Zephyro­
ceras sp. cuyo registro se limita al Serpujoviense supe­
rior (Zona de Eumorphoceras, E2) según estos autores
y que se correspondería con el Arnsbergiense en Alema­
nia, con la Genozona de Fayettevillea­Delepinoceras
(Nm1c) de Rusia (KULLMANN et al., 2008) y con el
Arnsbergiense de las Islas Británicas. En cuanto a los
conodontos, los taxones más abundantes son Gn. ex. gr.
bilineatus, L. commutata y L. nodosa. Dentro del grupo
Gn. ex. gr. bilineatus engloban formas pertenecientes al
grupo bilineatus, pero que debido a sus características
fueron posteriormente incluidas dentro de otras especies
de bilineatus bilineatus o como una especie distinta. Así,
en la sección de Pont d’Urdos (Gave d’Aspe, Pirineos
occidentales) identifican unos ejemplares que se corres­
ponderían con las especies Gn. bilineatus subsp. A de JI
& ZIEGLER y Gn. bilineatus subsp. B de GARCÍA­LÓPEZ
& SANZ­LÓPEZ que, según KULLMANN et al. (2008), son
similares a dos nuevos taxones descritos por SANZ­
LÓPEZ et al. (2007) en la Cordillera Cantábrica: Gna­
thodus millarensis SANZ­LÓPEZ, BLANCO­FERRERA,
SÁNCHEZ DE POSADA & GARCÍA­LÓPEZ y Gnathodus tru­
yolsi (KULLMANN et al., 2008; fig. 9.19 y figs. 9.12,
9.16, 10.16, 10.24, respectivamente). En Col des Tantes
KULLMANN et al. (2008) también registran un ejemplar
de Gn. ex. gr. bilineatus que los autores consideran si­
milar a Gn. millarensis (KULLMANN et al., 2008; Fig.
9.10), mientras que en Crêtes des Soques y Tourmont
describen otros elementos que también incluyen dentro
de Gn. ex. gr. bilineatus (KULLMANN et al., 2008; figs.
8.7, 8.12, 8.21, 8.22) y que, según los autores, son simi­
lares a Gnathodus bilineatus leonicus SANZ­LÓPEZ,
BLANCO­FERRERA, SÁNCHEZ DE POSADA & GARCÍA­
LÓPEZ, también descritos por SANZ­LÓPEZ et al. (2007).
Tanto Gn. truyolsi como Gn. bilineatus leonicus y Gn.
millarensis son formas cuyo ancestro sería Gn. bilinea­
tus bilineatus y características de la Zona de Gn. tru­
yolsi, propuesta por SANZ­LÓPEZ et al. (2007), de edad
Arnsbergiense superior. En la Cantábrica, Gn. millaren­
sis y Gn. bilineatus leonicus se registran en el Arnsber­
giense terminal y, por lo tanto, Serpujoviense terminal.
De hecho, SANZ­LÓPEZ et al. (2007) señalan que varios
ejemplares de los Pirineos ilustrados por PERRET (1993)
e identificados por esta autora como Gn. bilineatus bi­
lineatus (ROUNDY), entran dentro del concepto de Gn.
truyolsi, por lo que señalan que esta especie también se
encuentra en las pizarras intercaladas entre las calizas
del techo de la Fm Calizas de Aspe­Brousset (sección de
Pont d’Urdos y sección Col des Tantes). Otros ejempla­
res ilustrados por PERRET (1993) de la Fm Iraty en Sahun
(Pirineos centrales) y en Iraty (Pirineos Vascos) pertene­
cen también a Gn. truyolsi, según SANZ­LÓPEZ et al.
(2007). En la sección de Pont d’Urdos, KULLMANN et al.
(2008) registran, a su vez, Gn. postbilineatus. Tanto los
ammonoideos como los conodontos confirman una edad
Arnsbergiense superior para la parte superior de la Zona
de L. nodosa­Gn. bilineatus equivalente a la Zona de Gn.
truyolsi de la Zona Cantábrica.
El límite inferior de la Zona de Declinognathodus
noduliferus (Fig. 8.1) viene marcado por la aparición de
diversas especies del género Declinognathodus, ya que
dependiendo de la sección, el orden de aparición de D.
noduliferus y D. lateralis varía según PERRET (en PE­
RRET, 1993, PERRET & WEYANT, 1994). PERRET & WE­
YANT (1994) consideran que esta zona es equivalente
con la Zona de ammonoideos de Homoceras, aunque la
incluyen dentro del Serpujoviense, esto es debido a que
en ese trabajo todavía se consideraba que la base del
Bashkiriense coincidía con la Zona de Reticuloceras.
Aún así, PERRET & WEYANT (1994) señalan el límite del
Misisípico­Pensilvánico mediante la aparición de D. no­
duliferus s.l., el cual en su Tabla 1 (p. 691) se encuentra
dentro del Serpujoviense.
Por último, la Zona de Idiognathoides sinuatus (Fig.
8.1) abarca el Bashkiriense inferior (desde las zonas de
ammonoideos Reticuloceras, R, a Gastrioceras, G1) y
su límite inferior viene marcado por la primera presencia
de diversas especies de Idiognathoides, tales como Idiog­
nathoides sinuatus HARRIS & HOLLINGSWORTH e Idiog­
nathoides sulcatus sulcatus HIGGINS & BOUCKAERT.
Cuenca de Béchar (norte de África)
La zonación que se presenta en la Figura 8.1 para el
norte de África, es la definida en el trabajo de WEYANT
(1985) y se basa en la sucesión de conodontos registrada
en los valles de Saoura­Zousfana y en los djebels (mon­
tes) cercanos de la Cuenca de Béchar. Según WEYANT
(1985), de las cuencas saharianas estudiadas hasta ese
momento (Cuencas de Illizi, Reggan, Ahnet, Mouydir,
Timimoun y Tindouf), la Cuenca de Béchar es la que
presenta la sucesión de conodontos más completa por
lo que se ha considerado como la secuencia de referen­
cia para la mayoría de las cuencas del norte de África.
En esta área se definieron diez zonas de conodontos
desde los pisos Tournaisiense a Moscoviense, cuyos lí­
mites inferiores se encuentran definidos por el primer
registro de la especie nominal de la zona. Estas zonas,
como originalmente se encuentran definidas son: para
el Tournaisiense, las zonas de Siphonodella sulcata, Si­
phonodella crenulata y Scaliognathus anchoralis; para
el Viseense, las zonas de Paragnathodus homopunctatus
(=”Gnathodus” homopunctatus), Gnathodus bilineatus,
Paragnathodus nodosus (=Lochriea nodosa), Adetog­
nathus unicornis y Rhachistognathus muricatus; y para
el Bashkiriense, las zonas de Declinognathodus noduli­
ferus e Idiognathodus delicatus (Fig. 8.1). Esta última
zona abarca gran parte del Bashkiriense y el Mosco­
viense en la región. Al norte de la cuenca, WEYANT &
PAREYN, (1975) registraron una sucesión de conodontos
similar, pero en secuencias condensadas, donde se distin­
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guieron otras dos faunas de conodontos del Tournaisiense
aunque, como menciona WEYANT (1985), se encuentran
geográficamente restringidas. Estas dos nuevas faunas
son la fauna de Protognathodus, en el límite entre el Fa­
meniense superior­Tournaisiense y la fauna de Dollymae
bouckaerti, inferior a la Zona de Scaliognathus ancho­
ralis. En total, para la Cuenca de Béchar se describieron
doce zonas de conodontos sólo que las zonas de S. sul­
cata y S. crenulata no se diferencian en la parte norte de
la cuenca donde, en cambio, se registran las faunas de
Protognathodus y de Dollymae bouckaerti, mientras que
en la parte sur, las zonas de Pa. commutatus y Gn. bili­
neatus no se distinguen con la misma precisión que en
la parte norte (WEYANT, 1985).
NEMYROVSKA et al. (2006) estudiaron las asociacio­
nes de conodontos de la Fm El Hariga en el Valle de
Saoura, que WEYANT (1985) dató como Viseense infe­
rior y cuya parte inferior asignó a la Zona de Pseudog­
nathodus (=”Gnathodus“) homopunctatus y la superior
a la Zona de Gnathodus bilineatus. NEMYROVSKA et al.
(2006) señalan que esta formación contiene las últimas
formas tournaisienses de gnatódidos, junto formas vise­
enses de conodontos como Pseudognathodus homo­
punctatus, formas no ornamentadas de Lochriea y
Kladognathus tenuis/complectens. Hacia la mitad de la
sección se registran los primeros Mestognathus beck­
manni y en la parte superior cabe destacar la presencia
de Idioprioniodus healdi, Gnathodus praebilineatus y a
techo Gn. bilineatus s.l. y Vogelgnathus campbelli. Estas
asociaciones confirman los datos de WEYANT (1985) y
una edad de Viseense inferior para la Fm El Hariga
(NEMYROVSKA et al., 2006).
Las doce zonas distinguidas por WEYANT (1985) se
reconocen en otras cuencas de Europa Occidental,
Oriental y Asia, fundamentalmente (ver, por ejemplo,
PERRET & WEYANT, 1994). WEYANT (1985) destaca dos
grandes cambios en las asociaciones de conodontos du­
rante el período de tiempo representado en la sucesión
carbonífera de esta Cuenca. Uno de ellos se corresponde
con el cambio de faunas que se produce entre el miem­
bro superior de la Formación Hassi Sguilma y la For­
mación El Hariga, que el autor considera igual al que se
produce en el área tipo de Dinant en Bélgica en el límite
Tournaisiense­Viseense, descrito por GROESSENS (1974).
El segundo cambio faunístico se produce en el miembro
inferior de la Fm Tagnana, que el autor correlaciona con
el del límite Misisípico­Pensilvánico. Este último cam­
bio implica una renovación de las asociaciones de co­
nodontos respecto de las que caracterizan el Viseense
superior, debido al registro de Declinognathodus nodu­
liferus y Declinognathodus lateralis, así como un em­
pobrecimiento en el número de especies presentes.
WEYANT (1985) señala que el registro de D. noduliferus
en la capa E del Miembro 1 de la Fm Tagnana, es indi­
cativo del límite Misisípico­Pensilvánico.
En una revisión posterior de diversas cuencas saha­
rianas realizada por CÓZAR et al. (2015b), se indica que
el Miembro 1 de la Fm Tagnana, así como la parte su­
perior de la Fm Djenien, infrayacente a la Fm Tagnana,
son calizas oolíticas, dolomías y areniscas con restos de
plantas que suelen verse afectadas por paleokarsts (LE­
MOSQUET & PAREYN, 1985). Además, WEYANT en un in­
forme no publicado de 1981, menciona la presencia de
Idiognathoides sulcatus en unos niveles finos de calizas
suprayacentes que CÓZAR et al. (2015b) correlacionan,
en función de la litología, con la capa F del Mb 1 de la
Fm Tagnana, implicando que la parte superior de este
miembro ya es Krasnopolyaniense (Zona R1 de ammo­
noideos). Este hecho se ve confirmado con el registro del
ammonoideo Vallites, el cual también sería indicativo del
Krasnopolyaniense. Esto podría significar, según CÓZAR
et al. (2015b), que el registro de Declinognathodus no­
duliferus, puede ser tardío o que realmente no se corres­
ponda a su primera aparición ya que su registro es muy
próximo al de Ids. sulcatus y Vallites, y que las facies
presentes en la parte superior de la Fm Djenien y el Mb
1 de la Fm Tagnana no son las más favorables para los
conodontos ni ammonoideos. En cuanto a los foraminí­
feros, CÓZAR et al. (2015b) señalan que LYS (1979) ya
asignó toda la Fm Tagnana a la Zona H de ammonoideos
y sugirió que el techo de la Fm Djenien también debería
asignarse a la parte basal de la Zona H, en función de
los foraminíferos Iriclinella spirilliformis y de Asteroar­
chaediscus cf. postrugosus. CÓZAR et al. (2015b) tam­
bién señalan la presencia de Eostaffella postmosquensis
y, especialmente, de Plectostaffella varvariensis que se
registran en la parte superior de la Fm Djenien y que sue­
len estar presentes en el Bashkiriense basal (Voznesse­
niense). Estos autores indican que estos taxones han sido
empleados como indicadores del Bashkiriense por varios
autores (p. ej.: AIZENVERG et al., 1979a; EINOR, 1996;
LYS (1985); VACHARD & MASLO, 1996; entre otros). En
función de todo lo anterior, CÓZAR et al. (2015a), consi­
deran que el límite Misisípico­Pensilvánico debería lo­
calizarse nuevamente, en un nivel inferior al definido por
WEYANT (1985), en la mitad de la Fm Djenien.
Cuenca del Donets (Ucrania)
La sucesión carbonífera de la Cuenca del Donets
(Ucrania) es una de las más completas de Europa Orien­
tal (DAVYDOV et al., 2010), en la que se distinguen de
250 a 300 niveles de calizas y aproximadamente 250 ni­
veles de carbón. Esta cuenca ha sido ampliamente estu­
diada con conodontos y, especialmente, los pisos
Serpujoviense y Bashkiriense (NEMYROVSKA, 1999).
Como señala NEMYROVSKA (1999), se han realizado nu­
merosos trabajos para elaborar una zonación de cono­
dontos preliminar para esta cuenca (NEMIROVSKAYA,
1982, 1983, 1987; BARSKOV et al., 1987; POLETAEV et
al. 1991; NEMIROVSKAYA & NIGMADGANOV, 1994). Uno
de los trabajos más recientes en el que se recopila la in­
formación bioestratigráfica de distintos grupos fósiles
(ammonoideos, foraminíferos y conodontos) es el de
DAVYDOV et al. (2010). En la escala cronoestratigráfica
que presentan en su Figura 2 (p. 4), los datos de conodon­
tos se basan en los trabajos de POLETAEV (1981), POLETAEV
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et al. (1991), NEMYROVSKA (1999) y NEMYROVSKA et al.
(1999). Esta zonación de conodontos se refleja en la Fi­
gura 8.2 del presente trabajo y, como puede observarse,
a excepción de algunas zonas, la mayoría de ellas tam­
bién se registran en otras cuencas de Europa. Después
de un inicio sin registro en el Viseense inferior DAVY­
DOV et al. (2010) reconocen las siguientes zonas para el
intervalo Viseense­Bashkiriense inferior (Fig. 8.2): Gna­
thodus texanus texanus­Paragnathodus aff. commutatus,
Gnathodus girtyi girtyi­Paragnathodus commutatus,
Gnathodus girtyi girtyi­Lochriea mononodosa, Lochriea
nodosa, Cavusgnathus naviculus, Gnathodus bollanden­
sis­Adetognathus unicornis, Declinognathodus noduliferus
inaequalis­Gnathodus postbilineatus, Declinognathodus
noduliferus, Idiognathoides sinuatus­Idiognathoides sulca­
tus. Entre las zonas de L. nodosa y C. naviculus no se han
encontrado conodontos, por lo que el límite superior de la
primera y el inferior de la segunda no pudo ser precisado.
Uno de los cambios en la zonación que DAVYDOV et al.
(2010) introducen respecto a los trabajos de otros autores
es que la Zona de Gnathodus postbilineatus del Serpujo­
viense terminal es renombrada, incluyendo también, como
taxón nominal a Declinognathodus noduliferus inaequalis
(Fig. 8.2). Esta nueva zona, no es sino la unión de la Zona
de Gn. postbilineatus y la Subzona de D. noduliferus inae­
qualis de la Zona de D. noduliferus s.l., ambas en NEMY­
ROVSKA (1999). La Zona de D. noduliferus de NEMYROVSKA
(1999) en la Cuenca del Donets, presenta su límite inferior
con la entrada del primer D. noduliferus en la base de la
caliza D5
8superior, D. n. inaequalis, y no es hasta la caliza
D5
9 en la que se registra D. n. noduliferus por vez primera.
Por lo tanto, NEMYROVSKA (1999) reconoce el límite Mi­
sisípico­Pensilvánico en la caliza D5
8 superior con la en­
trada del primer declinognátodido. La Zona de D.
noduliferus de NEMYROVSKA (1999) se subdivide, a su
vez, en dos subzonas, (i) la Subzona de D. noduliferus in­
aequalis cuyo límite inferior viene marcado por la entrada
del conodonto D. n. inaequalis y su límite superior por la
de D. n. noduliferus y (ii) la Subzona de D. noduliferus
noduliferus, cuyos límites inferior y superior se definen
por la entrada de D. n. noduliferus e Idiognathoides sinua­
tus, respectivamente (NEMYROVSKA, 1999). DAVYDOV et
al. (2010) al incluir la Subzona de D. n. inaequalis dentro
de la Zona de Gn. postbilineatus, implican que D. inae­
qualis no puede emplearse como marcador del límite Mi­
sisípico­Pensilvánico, ni indicar la base del Bashkiriense
y que para estos autores es D. noduliferus noduliferus el
taxón que actuaría como marcador de este límite, aunque
si lo comparamos con la sección de Arrow Canyon, donde
se ha establecido su GSSP (LANE et al., 1999), D. inae­
qualis es el primer declinognatódido del grupo noduliferus
que marca este límite, según lo observado por SANZ­LÓPEZ
et al. (2006), SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2013) y
SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA en RICHARDS (2013a).
Cuenca de Moscú (Rusia)
Las zonas de conodontos para la Cuenca de Moscú,
entendida como el Sinclinal de Moscú, de la Figura 8.2,
son las presentadas en el resumen de ALEKSEEV (2009),
basadas a su vez, en ALEKSEEV et al. (2004) y definidas
para las secciones históricas rusas de los estratotipos de
los pisos y subpisos del Carbonífero en la parte meridional
de la Cuenca de Moscú. En el Viseense inferior no hay re­
gistro de conodontos. A partir de la mitad del Tuliense
(Fig. 8.2) hasta finales del Zapaltyubiense, se reconocen
las zonas de Gnathodus bilineatus, Lochriea nodosa,
Lochriea ziegleri y Adetognathus unicornis (REXROAD &
BURTON) (ALEKSEEV, 2009). Destaca la ausencia del Ser­
pujoviense terminal y el Bashkiriense, debido al levanta­
miento y erosión de la cuenca (ALEKSEEV, 2009).
Las secciones de Zaborie (KABANOV et al., 2009) y
Novogurovsky (GIBSHMAN et al., 2009), abarcan la parte
superior del Viseense superior (según el esquema cro­
noestratigráfico ruso) y el Serpujoviense, siendo las aso­
ciaciones de conodontos reconocidas en éstas, de
especial interés para este trabajo. Un aspecto a señalar,
es que gran parte de los materiales del Viseense en la
sección de Zaborie, se encuentran actualmente sumer­
gidos en el lago de la cantera en la que fue levantada
(KABANOV et al., 2009). Además, es interesante conocer,
que la definición y división de los pisos y subpisos del
Viseense y Serpujoviense en la Cuenca de Moscú no
sólo se basa en las características litológicas, continui­
dad lateral y fósiles presentes en los distintos niveles,
como mencionan GIBSHMAN et al. (2009), sino también
en las “calizas de rizoides” de OSIPOVA & BELSKAYA
(1965, 1975). Éstas son paleokarsts de pequeño tamaño
que actúan como capas guía (GIBSHMAN et al., 2009),
siendo bastante numerosos, al igual que otros tipos de
eventos de exposición subárea (KABANOV et al., 2014),
lo que dificulta la correlación entre las distintas seccio­
nes de esta zona. Además, muchas de estas paraconfor­
midades, como indican KABANOV et al. (2014), se han
empleado como límite de los distintos subpisos (p. ej.:
Paraconformidad de Kholm, a techo de la Formación
Mikhailov, límite superior del Mikhailoviense; GIBS­
HMAN et al., 2009) y muchas veces también implican
problemas al reconocer y correlacionar los subpisos.
Según la correlación de los subpisos rusos con los
de Europa Occidental indicada en ALEKSEEV (2009) ba­
sada, a su vez, en los trabajos de MAKHLINA et al. (1993)
y MAKHLINA (1996) (Fig. 8.2), el Asbiense se correla­
cionaría con el Aleksiense y el Mikhailoviense con el
Brigantiense inferior (Fig. 8.2). KABANOV et al. (2009)
siguen a ALEKSEEV (2009) y equiparan el Aleksiense con
el Asbiense y los subpisos Mikhailoviense y Veneviense
con el Brigantiense de Europa Occidental (Fig. 8.2). KA­
BANOV et al. (2013) consideran que el intervalo Alek­
siense­Veneviense se correlacionaría con la parte
superior del Warnantiense (subpiso de la escala crono­
estratigráfica franco­belga) que en su totalidad se corre­
laciona con el Asbiense y Brigantiense de la escala
cronoestratigráfica regional de Gran Bretaña e Irlanda.
DAVYDOV et al (2010, 2012), en su caso para la Cuenca
del Donets, presentaron otra correlación ya que al com­
parar los rangos estratigráficos de los foraminíferos de
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la Cuenca del Donets (Ucrania) con los rangos bien es­
tudiados y conocidos de las secciones tipo del Carboní­
fero de Bélgica (POTY et al., 2006) consideraron que,
por el contrario a lo anteriormente mencionado, la base
del Aleksiense debería correlacionarse provisionalmente
con la base del Warnantiense y, por lo tanto, con la base
del Asbiense. Ya en su trabajo de 2010, DAVYDOV y co­
laboradores correlacionan el Aleksiense y el Mikhailo­
viense con el Asbiense, y el Veneviense con el
Brigantiense (Fig. 8.2). KABANOV et al. (2014) revisan
nuevamente las asociaciones de foraminíferos de la
Cuenca de Moscú con las registradas por POTY et al.
(2006) y terminan adoptando la correlación de estos
subpisos empleada en MENNING et al. (2006) y CÓZAR
et al. (2014b) y, explicada posteriormente con más de­
talle en CÓZAR & SOMERVILLE (2014, 2015) en que el
Aleksiense y gran parte del Mikhailoviense deberían co­
rrelacionarse, por lo menos provisionalmente, con el As­
biense, y la parte superior del Mikhailoviense y el
Veneviense con el Brigantiense (Fig. 8.2).
El marcador tradicional del Serpujoviense y, en con­
creto, del subpiso Tarusiense, en la Cuenca de Moscú, es
el foraminífero Neoarchaediscus postrugosus, el cual se
registra por primera vez desde los niveles basales de la
Fm Tarusa pero, actualmente, el conodonto Lochriea zie­
gleri es considerado el candidato más probable para de­
finir el límite Viseense­Serpujoviense (RICHARDS, 2005,
2013b), cuyo FOD o FAD (según los autores) se produce
en la mitad del Veneviense en esta cuenca (i.e. Cantera
de Novogurovsky, GIBSHMAN et al., 2009, y sección de
Lan’shino, ALEKSEEV en SKOMPSKI et al., 1995) (Fig. 8.2).
Los cambios en los límites de los subpisos de la
Cuenca de Moscú y sus correlaciones con los de Europa
Occidental dan como resultado a su vez, cambios en la
edad de los primeros y últimos registros de algunos ta­
xones de conodontos, y de las zonas tradicionalmente
definidas en esta cuenca, por lo menos para el Viseense
superior. Este es el caso del conodonto Lochriea nodosa,
cuyo rango estratigráfico es bien conocido en muchas
cuencas en las que se ha definido formalmente una zona
de conodontos con su nombre. Como tanto a nivel local
como regional, la primera presencia evolutiva se produce
a una edad similar, PERRET & WEYANT (1994) conside­
raron que el límite inferior de la zona de L. nodosa, podía
correlacionarse globalmente. En concreto, en Pirineos
(PERRET, 1993; PERRET & WEYANT, 1994), L. nodosa
nombra en parte a la Zona de Paragnathodus nodosus
(Lochriea nodosa)­Gnathodus bilineatus de edad Vise­
ense terminal­Serpujoviense (V3c­E2) (Fig. 8.1) que
estos autores correlacionan con las zonas de conodontos
de Lochriea mononodosa, Gnathodus girtyi collinsoni,
Kladognathus­Gnathodus girtyi simplex y Gnathodus bi­
lineatus bollandensis de VARKER & SEVASTOPULO (1985)
y HIGGINS (1985) para Gran Bretaña (Fig. 8.1), y con la
zona de Paragnathodus nodosus de POLETAEV et al.
(1991) para Rusia. Es importante señalar que, aunque
PERRET & WEYANT (1994) incluyen las zonas de POLE­
TAEV et al. (1991) como rusas, en realidad se encuentran
definidas para la Cuenca del Donets, en Ucrania y no
cuentan con los datos de la Cuenca de Moscú. En el caso
de Gran Bretaña, la correlación entre la suma de las
zonas de conodontos desde L. mononodosa hasta Gn. b.
bollandensis y la zona de Pa. nodosus­Gn. bilineatus,
indicaría una edad similar, desde el Brigantiense (V3c)
hasta el Arnsbergiense (E2), y más aún si consideramos
la información de DAVIES et al. (1993), con L. monono­
dosa y L. nodosa presentes desde la parte superior del
Brigantiense inferior. En cambio, tanto para la Cuenca
de Moscú como la Cuenca del Donets (Ucrania), la zona
tendrá una edad distinta dependiendo de la correlación
que se siga entre los subpisos del Esquema Unificado de
la Plataforma Rusa y los de Europa Occidental. Así, en
la Figura 8.2, se indican dos posibles situaciones en la
Cuenca de Moscú. Siguiendo la correlación empleada en
ALEKSEEV (2009), el límite inferior de la Zona de Loch­
riea nodosa se correlaciona con la parte inferior­media
del Mikhailoviense que se correlacionaría según este
autor con la parte media del Brigantiense inferior de Eu­
ropa Occidental. En cambio, si se tiene en cuenta la co­
rrelación seguida por KABANOV et al. (2014), la Zona de
L. nodosa sería mucho más antigua, y su límite inferior,
aunque correlacionado con el Mikhailoviense inferior­
medio, correspondería al Asbiense superior o Brigan­
tiense inferior (Fig. 8.2), implicando una edad mucho
más temprana para el límite inferior de la zona y, por lo
tanto, para el primer registro evolutivo de L. nodosa.
Una situación similar ocurre en la Cuenca del Donets.
POLETAEV et al. (1991) correlacionan la Zona de Parag­
nathodus nodosus (Gnathodus girtyi girtyi­Paragnatho­
dus mononodosus) con el Brigantiense del esquema
bioestratigráfico británico y con el V3c del esquema
franco­belga. En este trabajo, donde los datos de cono­
dontos provienen de LIPNYAGOV (1978) y NEMIROVSKAYA
(1983), los autores señalan que L. nodosa se registra en
el Sinclinal de Moscú en el Veneviense, mientras que en
la Cuenca del Donets, se registra en la parte superior de
la zona de foraminíferos de Eostaffella proikensis. Esta
zona de foraminíferos se encuentra definida para el Alek­
siense (VDOVENKO et al, 1990; ALEKSEEV, 2009, entre
otros) aunque POLETAEV et al. (1991) consideran que de­
bido a la presencia de L. nodosa, estos horizontes debe­
rían correlacionarse con el Veneviense. Este hecho
implica que sería conveniente y necesaria una revisión de
estos datos. DAVYDOV et al. (2010) dividen la Zona de Pa­
ragnathodus nodosus referida en POLETAEV et al. (1991),
y consideran que la Zona de Gn. g. girtyi­L. mononodosa
se define desde la base del subpiso Mezhevsiense de la
Escala Regional de Ucrania, cuyo límite inferior se co­
rrelaciona con la parte media del Mikhailoviense de la es­
cala rusa. DAVYDOV et al. (2010), a su vez, correlacionan
el Mikhailoviense con el Asbiense medio­superior, por lo
que la Zona de Gn. g. girtyi­L. mononodosa se corres­
pondería con el Asbiense superior (Fig. 8.2). Por último,
la Zona de L. nodosa se reconocería desde el Mezhev­
siense medio, que DAVYDOV et al. (2010) correlacionan
provisionalmente con la base del Veneviense y, por lo
tanto, con la del Brigantiense (Fig. 8.2).
8. Bioestratigrafía Paula Medina Varea
244
Al producirse estos cambios relacionados con la co­
rrelación de los subpisos del Esquema Unificado de la Pla­
taforma Rusa y los de Europa Occidental, se puede
observar como algunas zonas de conodontos del Viseense
superior que tradicionalmente podían correlacionarse a
nivel global (como por ejemplo en el trabajo de PERRET
& WEYANT, 1994), en Europa Oriental presentan una edad
mucho más antigua que en Europa Occidental. Para la
Cuenca de Moscú, un último hecho a destacar es que en
la Cantera de Novogurovsky, en la que se encuentra de
forma más completa la sucesión del Viseense, GIBSHMAN
et al. (2009) señalan que los datos de conodontos en ese
trabajo se basan en un muestreo preliminar en el que se
tomaron más de 100 muestras de 100­200 g cada una, que
en total supusieron unos 29 kg y unos 1740 elementos co­
nodontales. Estos valores sugieren que el número de
muestras, el escaso peso de las mismas, así como la can­
tidad de elementos conodontales obtenidos de ellas, son
insuficientes para delimitar de forma precisa las zonas de
conodontos del Viseense, de forma que todavía puedan
existir variaciones en estos límites. KABANOV et al. (2014)
mencionan más datos de conodontos para la parte viseense
de la sucesión carbonífera de esta cuenca. Entre ellos se­
ñalan que en el Sondeo 42 de la Cuenca de Moscú, se ob­
tuvieron más elementos conodontales de edad Aleksiense,
donde destaca la presencia de L. commutata y Gn. biline­
atus pero no mencionan ningún registro de L. nodosa en
el Mikhailoviense ni en el Veneviense de esta cuenca,
donde se desconoce este taxón hasta su primer registro en
el Tarusiense (Cantera de Zaborie, KABANOV et al., 2009).
Únicamente MAKHLINA et al. (1993) registran L. nodosa
desde mitad del Mikhailoviense en el Sondeo 3488 del
Anticlinal de Voronezh, al sur de la Cuenca de Moscú.
Urales Meridionales (Rusia)
Las zonas de conodontos de la Figura 8.2 para los Ura­
les Meridionales se basan en los trabajos realizados en las
secciones de Verkhnyaya Kardailovka, de facies profun­
das, y en las secciones de Khudolaz y Bolshoi Kizil, de
facies someras (KULAGINA et al., 1992, 2011; NIKOLAEVA
et al., 2009). La sección de Verkhnyaya Kardailovka es
en la actualidad una de las 2 posibles secciones candidatas
para estratotipo del límite Viseense­Serpujoviense (RI­
CHARDS, 2013b; RICHARDS & TASK GROUP, 2013).
En la sección de Verkhnyaya Kardailovka la sucesión
del Viseense inferior­Moscoviense aflora de forma más
o menos continua. Cabe destacar que dentro de la suce­
sión, el Viseense superior­Serpujoviense es de facies con­
densadas y profundas (NIKOLAEVA et al., 2009).
NIKOLAEVA et al. (2009) se centraron fundamentalmente
en el estudio de las asociaciones de ammonoideos (go­
niatites), foraminíferos y conodontos de la parte del Vi­
seense superior­Serpujoviense de la sección, para realizar
un estudio bioestratigráfico detallado de los materiales de
esta edad ya que la mayoría de los estudios previos se ha­
bían centrado en depósitos del Serpujoviense superior y
Bashkiriense (p. ej.: KULAGINA et al., 1992). Los subpisos
regionales del esquema unificado para la Subregión de
los Urales Orientales fueron tradicionalmente definidos
a partir de foraminíferos y braquiópodos (NIKOLAEVA et
al., 2009). Sin embargo, los materiales del Viseense su­
perior presentan un registro de conodontos como el reco­
nocido en la Cuenca de Moscú lo que permite su
correlación con los subpisos del esquema unificado de la
Plataforma Rusa. Debido a esto, NIKOLAEVA et al. (2009)
consideran más práctico el empleo de los subpisos del es­
quema de la Plataforma Rusa para materiales de esta edad
en esta sección (Fig. 8.2). En cambio, para el Serpujo­
viense emplean los subpisos regionales definidos y acep­
tados en el esquema unificado de la Subregión de los
Urales Orientales, el Kosogoriense (=Sunturiense), Khu­
dolaciense y Chernyshevkiense.
Un problema existente en la sección de Verkhnyaya
Kardailovka es que no han podido definirse los límites
de los subpisos del Viseense superior: Aleksiense, Mi­
khailoviense y Veneviense. El registro del foraminífero
Asteroarchaediscus parvus (RAUSER­CHERNOUSOVA) en
la capa 21.9­10, es el único dato de foraminíferos que
les permite a NIKOLAEVA et al. (2009) reconocer el Vi­
seense superior para esta parte de la sección, ya que en
la Cuenca de Moscú se registra desde la parte superior
del Mikhailoviense. Para el Serpujoviense, la presencia
de Eolasiodiscus muradymicus KULAGINA a 1,4 m de la
base de la capa 22a les permite reconocer la Zona de
Eolasiodiscus donbassicus para NIKOLAEVA et al. (2009)
o Zona de Janischewskina delicata­Eolasiodiscus don­
bassicus para KULAGINA et al. (2011). Esta zona se en­
cuentra aceptada para la región oriental de los Urales
como primera zona de foraminíferos del Serpujoviense.
Entre ambos registros hay 2,48 m en los que no se ha
encontrado ningún foraminífero que sea marcador del
límite Viseense­Serpujoviense. Con el registro de am­
monoideos NIKOLAEVA et al. (2009) y NIKOLAEVA
(2013a, b) tampoco pueden definir los límites de los
subpisos del Viseense superior, ni del límite Viseense­
Serpujoviense. Como mencionan estos autores, las aso­
ciaciones de ammonoideos a nivel específico son típicas
de los Urales Meridionales pero distintas de las de Eu­
ropa Occidental, el norte de África y Norteamérica aun­
que a nivel genérico son similares. La parte basal de la
sección contiene ammonoideos de la Genozona de Bey­
richoceras­Goniatites pero como se caracterizan por ta­
xones endémicos que no han sido descritos fuera de esta
región, no pueden realizar correlaciones precisas con
otras cuencas, aunque consideran que este nivel podría
correlacionarse con la parte superior del Asbiense y
parte basal del Brigantiense. La siguiente asociación de
ammonoideos pertenece a la Zona Hypergoniatites­Fer­
ganoceras (=Nm1a) y se reconoce a 1 m por encima de
la muestra 2711 en la Zanja 3. Entre los goniatítidos pre­
sentes, el registro de Neogoniatites permite a NIKO­
LAEVA et al. (2009) correlacionar parte de la capa 21 con
el Brigantiense superior de Europa Occidental. La pri­
mera zona que se identifica para el Serpujoviense es la
Genozona de Uralopronites­Cravenoceras. Esta zona se
reconoce desde la muestra 012/3 (Capa 22a.2, Zanja 4;
subpiso Kosogoriense), con la presencia de Dombarites
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(NIKOLAEVA et al., 2009; NIKOLAEVA, 2013a, b). La
muestra 012/3 se localiza a 1,2 m por encima del último
registro de los ammonoideos de la Genozona de Hyper­
goniatites­ Ferganoceras (muestra 015; capa 21.9­10).
Entre ambas muestras hay 2 m que, según NIKOLAEVA
et al. (2009) y NIKOLAEVA (2013a, b), no hay registro de
ammonoideos, hecho que no les permitió determinar de
forma precisa el límite Viseense­Serpujoviense.
En cuanto a los conodontos, la parte de la sucesión
estudiada por NIKOLAEVA et al. (2009) y NIKOLAEVA
(2013a, b) comienza en la capa 18, donde reconocen
la Zona de conodontos de Gnathodus texanus que
asignan al Tuliense, pero no pueden establecer un lí­
mite superior para la misma ya que el resto de zonas
de conodontos fueron reconocidas en zanjas y calica­
tas (Fig. 8.2). Por esta razón, también se desconoce el
límite inferior de la siguiente zona de conodontos, la
Zona de Gnathodus austini, la cual se reconoce en la
Capa 19.1, en la Zanja 2. La siguiente zona, la Zona
de Gnathodus bilineatus, se identifica para el intervalo
de las Capas 19.4 a 21.5, en función del primer regis­
tro de Gn. bilineatus bilineatus (Fig. 8.2). La zona su­
prayacente es la de Lochriea mononodosa (Capas
21.5­21.9) seguida de la Zona de Lochriea nodosa
(Capas 21.9­21.12) (Fig. 8.2). El registro de L. mono­
nodosa y L. nodosa, podría ser indicativo del Vene­
viense para NIKOLAEVA et al. (2009), aunque en su
Figura 2, sólo asignan con dudas la Zona de L. nodosa
al Veneviense. En la Capa 22a.1 (muestra 013), se pro­
duce el FAD de Lochriea ziegleri; marcador potencial
del límite Viseense­Serpujoviense (SKOMSPKI et al.,
1995; RICHARDS, 2005; 2013b, entre otros). Lochriea
ziegleri es el taxón nominal de la zona de conodontos
que abarca desde la Capa 22a.1, que se correlaciona
con el Kosogoriense, hasta la mitad de la Capa 24
(muestra 2733), que se correlaciona aproximadamente
con la mitad del Khudolaciense, en donde se registra
Gnathodus bilineatus bollandensis.
Otras secciones estudiadas en los Urales Meridio­
nales, son las secciones de Bolzhoi Kizil y Khudolaz,
que se localizan al norte de la sección de Verkhnyaya
Kardailovka (KULAGINA et al., 2009, 2011). Estas sec­
ciones representan los afloramientos más significati­
vos de la Formación Kizil cuyos materiales abarcan
desde el Viseense superior hasta el Bashkiriense, in­
clusive (KULAGINA et al., 2009; 2011).
En las secciones de Bolshoi Kizil y Khudolaz, sólo se
aportan datos bioestratigráficamente significativos de fo­
raminíferos para el intervalo Viseense superior­Serpujo­
viense (KULAGINA et al., 2009, 2011), mientras que para el
intervalo Serpujoviense terminal­Bashkiriense, en la sec­
ción de Bolshoi­Kizil se cuenta tanto con datos de forami­
níferos como de conodontos (KULAGINA et al., 2009). En
esta última sección la base del Serpujoviense (Sunturiense)
viene marcada por el FAD de Janischewskina delicata
(MALAKHOVA), Eolasiodiscus donbassicus REITLINGER y
Neoarchaediscus postrugosus (RAUSER­CHAERNOUSOVA)
en la capa 7 del Afloramiento 4 (muestra 015). No es
hasta la parte terminal del Serpujoviense (subpiso
Chernyshevkiense terminal) del Afloramiento 1 (capa 2),
en la que se registran los primeros conodontos. La pre­
sencia de Gnathodus bilineatus bollandensis junto con
Gnathodus bilineatus bilineatus, Lochriea nodosa y L.
ziegleri, permite a KULAGINA et al. (2009) reconocer la
Zona de Gnathodus bilineatus bollandensis (Fig. 8.2).
Aunque estos autores registran Gnathodus postbilineatus,
este registro no se produce hasta la capa 6 del Aflora­
miento 1, en el Bogdanoviense inferior (horizonte inferior
del Subpiso Syuraniense del Bashkiriense), ya dentro del
Bashkiriense, por lo que no se puede reconocer una Zona
de Gn. postbilineatus como en otras cuencas. KULAGINA
et al. (2009) correlacionan el subpiso Chernyshevkiense
con el Zapaltyubiense de la Cuenca del Donets y con el
Arnsbergiense de las cuencas franco­belgas.
El límite Misisípico­Pensilvánico es definido por el
registro de la subespecie, según KULAGINA et al. (2009),
Declinognathodus noduliferus inaequalis, que se regis­
tra en la capa 3 del Afloramiento 1 (Bogdanoviense).
Declinognathodus n. noduliferus no está documentado
hasta la capa 5. La presencia de D. noduliferus les per­
mite definir a estos autores la Zona de Declinognatho­
dus noduliferus (Fig. 8.2) que, a su vez, dividen en dos
subzonas. La Subzona inferior de la Zona de D. noduli­
ferus coincide con los cambios en las asociaciones de
foraminíferos y el primer registro de Plectostaffella var­
variensis (BRAZHNIKOVA & POTIEVSKAYA) que es el
taxón nominal de la Zona de P. varvariensis (Bogdano­
viense inferior) según KULAGINA et al. (2009) y que se
registra junto con D. n. inaequalis. Estos autores corre­
lacionan esta zona de foraminíferos y subzona de cono­
dontos con el Voznesseniense inferior de la Cuenca del
Donets y el Chokieriense de las cuencas franco­belgas.
La Subzona superior de la Zona de D. noduliferus se de­
finió por la desaparición de los géneros Gnathodus y
Lochriea y por el primer registro de Declinognathodus
lateralis (KULAGINA et al., 2009). Esta subzona se reco­
noce en las capas 9­10 del Afloramiento 1, correspon­
diéndose además con la parte inferior de la Zona de
foraminíferos de Plectostaffella bogdanovkensis­Semis­
taffella minuscularia (Bogdanoviense superior).
Aunque en la sección de Bolshoi­Kizil se registran co­
nodontos a partir del Serpujoviense terminal, no hay regis­
tro de conodontos en el Viseense superior y gran parte del
Serpujoviense, por lo que las zonas de conodontos reco­
nocidas para este intervalo en los Urales Meridionales, son
las definidas para la sección de Verkhnyaya Kardailovka.
En el análisis bioestratigráfico de las asociaciones de
conodontos de la Meseta Central y la Cuenca de Tindouf
que se expondrá en el apartado 8.4 se ha optado por em­
plear la zonación de conodontos definida por VARKER &
SEVASTOPULO (1985) y HIGGINS (1975, 1985), por corres­
ponderse con las asociaciones de conodontos más simila­
res respecto de las zonas estudiadas en el presente trabajo.
En el caso del esquema de HIGGINS (1975, 1985), éste se
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encuentra definido en la Cuenca de Craven y, en concreto
para el intervalo de tiempo tratado en este estudio (Vise­
ense superior­Bashkiriense), cuenta con el control bioes­
tratigráfico de los ammonoideos y una buena correlación
con los pisos y subpisos de Europa Occidental.
8.3.­ Problemas existentes en la correlación
de los subpisos de Europa Occidental Bri­
gantiense­Arnsbergiense entre las facies pro­
fundas de la Cuenca de Craven y las facies
someras del Bloque de Askrigg, Stainmore
Trough, Bloque de Alston y Northumber­
land Trough (norte de Inglaterra)
CÓZAR et al. (2008a, 2011) dataron la sucesión car­
bonífera de la región de Adarouch a partir de las asocia­
ciones de foraminíferos comparándolas, fundamental­
mente, con las asociaciones de foraminíferos de las fa­
cies someras del norte de Inglaterra. Estas últimas fa­
cies someras se registran en los bloques de Alston y en
Northumberland Trough y Stainmore Trough (CÓZAR
& SOMERVILLE, 2015). Las cuencas y surcos son suce­
siones potentes de lutitas y pizarras con niveles peque­
ños de calizas intercalados, mientras que los bloques
se caracterizan por sucesiones ciclotémicas de facies
de tipo Yoredale que presentan niveles poco potentes
de calizas de facies marinas someras, seguidos de lu­
titas y pizarras sobre las que hay niveles de areniscas.
En ocasiones se desarrollan niveles poco potentes de
carbón a techo de los ciclotemas. Los ciclotemas se en­
cuentran bien desarrollados en toda la zona menos en
la Cuenca de Craven. Esta cuenca también se localiza
en el norte de Inglaterra, al oeste y sur de los bloques
y surcos correspondientes a las facies someras. En la
Cuenca de Craven la sedimentación es de aguas pro­
fundas y en ella se registran la mayoría de los marca­
dores bioestratigráficos de las zonas y subzonas de
ammonoideos empleadas en Gran Bretaña y donde
HIGGINS (1975, 1985) y METCALFE (1981) definieron
las zonas de conodontos para el intervalo del Tournai­
siense­Namuriense A (Pennines del centro y del sur y
Craven Lowlands).
En el norte de Inglaterra las rocas del Misisípico su­
perior, desde el Miembro Scar Limestone hasta el
Miembro Grindstone Limestone, se encuentran referidas
a los pisos y subpisos del esquema cronoestratigráfico
regional de Europa Occidental. La mayoría de los sub­
pisos están definidos en Inglaterra (i.e. Asbiense, Bri­
gantiense, Pendleiense), mientras que el Arnsbergiense
y el Chokieriense lo están en Alemania y Bélgica, res­
pectivamente. Sus límites y extensión se basan funda­
mentalmente en la distribución de los ammonoideos y
en el esquema zonal desarrollado a partir de ellos. Así,
la base del Brigantiense superior se define por la pri­
mera presencia de Lusitanoceras granosus (PORTLOCK)
(Zona P2a), la del Pendleiense por la de Cravenoceras
leion BISAT y Eumorphoceras medusa YATES (E1a), la
del Arnsbergiense por Cravenoceras cowlingense BISAT
(E2a) y la del Chokieriense por la de Isohomoceras sub­
globosum (BISAT) (H1a) (ver, entre otros trabajos, BISAT,
1924, 1928, 1930; RAMSBOTTOM et al., 1978 y resúme­
nes en WATERS et al (2011). Debido a la rápida evolu­
ción de los ammonoideos, estas zonas se subdividieron
en numerosas subzonas y bandas marinas.
GEORGE et al. (1976) y RAMSBOTTOM et al. (1978)
propusieron la primera correlación entre los distintos
materiales del Carbonífero de las Islas Británicas. Se ba­
saron en las características litoestratigráficas de las
rocas, así como en los registros bioestratigráficamente
significativos de distintos grupos fósiles. Aunque fun­
damentalmente se basaron en el esquema de zonas de
ammonoideos, también contaron con datos de miospo­
ras, corales rugosos, braquiópodos y bivalvos. Gran
parte de la información obtenida a partir de la distribu­
ción de los ammonoideos proviene de la parte norte de
la Cuenca de Craven. El problema existente radica,
como señalan CÓZAR & SOMERVILLE (2014, 2015), en
que en las facies someras de los bloques y surcos el re­
gistro de ammonoideos es muy escaso, especialmente
de los taxones que actúan como marcadores bioestrati­
gráficos (ver registros detallados de todos los aflora­
mientos de ammonoideos en el norte de Inglaterra en el
fichero electrónico de WATERS & CONDON, 2012). Ade­
más, destacan el hecho de que las correlaciones entre
los niveles de calizas entre la Cuenca de Craven y los
bloques y surcos se basan en la posición relativa de estos
niveles calcáreos respecto de las areniscas y niveles de
carbón, así como de extrapolaciones a larga distancia
entre niveles datados en la Cuenca de Craven o del sur
de Askrigg con el resto.
Otros grupos fósiles que se puede emplear para re­
alizar correlaciones entre las facies someras y profun­
das del norte de Inglaterra son los conodontos y los
foraminíferos. Lamentablemente, los trabajos de cono­
dontos en los bloques de Askrigg, Alston y en Nor­
thumberland Trough son muy escasos (JOHNSON, 1959;
VARKER, 1967, 1968; VARKER & SEVASTOPULO, 1985;
DAVIES et al., 1993; VARKER en SKOMPSKI et al., 1995;
HIGGINS en JOHNSON & NUDDS, 1996). En cuanto a los
foraminíferos, hasta hace relativamente poco tiempo no
se contaban con estudios detallados en las facies some­
ras del norte de Inglaterra, más allá de trabajos clásicos
como los de HALLETT (1971) o CONIL et al. (1980).
CÓZAR & SOMERVILLE (2004, 2014, 2015) y STEPHEN­
SON et al. (2010), estudiaron los niveles de calizas de
la base de varios ciclotemas que abarcan desde el As­
biense (Gordale Limestone) hasta el Kinderscoutiense
basal (Whitehouse Limestone). CÓZAR & SOMERVILLE
(2014, 2015), contando con datos de foraminíferos nue­
vos y previos de los bloques de Askrigg, Alston y de
Northumberland y Stainmore Trough, realizaron una
comparación con las asociaciones de foraminíferos de
facies someras de Plataforma Rusa cuyas asociaciones
están estudiadas en detalle y correlacionaron los mate­
riales de estas facies someras con el esquema cronoes­
tratigráfico de la Plataforma Rusa.
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El Serpujoviense fue definido por NIKITIN (1890) al
sur de la Cuenca de Moscú (Rusia), y su lectoestratotipo
se localiza en la Cantera de Zaborie y está representado
por los subpisos Tarusiense, Stesheviense y Protviense.
Al norte de la cuenca, FOMINA (1977) describió las capas
de Pestovo suprayacentes al Protviense, pero debido a
ser pizarras muy poco fosilíferas, los subpisos más jó­
venes del Serpujoviense, el Zapaltyubiense y Voznesse­
niense, se seleccionaron de su paraestratotipo en la
Cuenca del Donets (Ucrania) (CÓZAR & SOMERVILLE
2014, 2015). El Voznesseniense es considerado en la ac­
tualidad un subpiso del Bashkiriense por la presencia
del conodonto Declinognathodus noduliferus, el marca­
dor bioestratigráfico del Pensilvánico.
En cuanto a las correlaciones entre los pisos y subpisos
rusos y los del norte de Inglaterra, como mencionan CÓZAR
& SOMERVILLE (2014), la base del Pendleiense se correla­
cionaba tradicionalmente con la base del Tarusiense (según
AIZENVERG et al, 1979a, VDOVENKO, 2001, DAVYDOV et al,
2010, entre otros, Fig. 8.3), mientras que la posición del lí­
mite E1­E2 es más controvertida, algunos autores la corre­
lacionaron con el límite Serpujoviense inferior­superior y
otros consideran que se encuentra dentro del Serpujoviense
superior según el esquema cronoestratigráfico ruso (Fig.
8.3). El límite superior del Serpujoviense ha sido más es­
tudiado y se puede correlacionar gracias a la presencia del
conodonto Declinognathodus noduliferus, que es el mar­
cador bioestratigráfico de este límite a nivel global (Fig.
8.3). En cuanto al límite Viseense­Serpujoviense, como
ya se ha mencionado, actualmente se evalúa el potencial
como marcador bioestratigráfico del conodonto Loch­
riea ziegleri NEMIROVSKAYA, PERRET & MEISCHNER (ver,
por ejemplo, RICHARDS, 2013b; RICHARDS & TASK
GROUP, 2013).
CÓZAR & SOMERVILLE (2014, 2015) al comparar las
asociaciones de foraminíferos de los bloques y surcos
con las de la Plataforma Rusa, observaron la existencia
de unos desfases entre los límites de los pisos y subpisos
de Europa Occidental y los del esquema cronoestrati­
gráfico de la Plataforma Rusa. Por último, CÓZAR & SO­
MERVILLE (2014, 2015) señalan que el esquema
litoestratigráfico estándar del norte de Inglaterra (for­
maciones, miembros y sus edades atribuidas; DEAN et
al. 2011) se basa en nombres locales de Stainmore
Trough, el Bloque de Alston y Northumberland Trough
y no de la Cuenca de Craven.
Límite Viseense­Serpujoviense 
En Inglaterra, Lochriea ziegleri, marcador potencial
del límite Viseense­Serpujoviense se localiza en los ni­
veles inferiores de la caliza Middle Limestone del Blo­
que de Askrigg, de edad Brigantiense (VARKER en
SKOMSPKI et al. 1995, SEVASTOPULO & BARHAM, 2014).
En la Cuenca de Moscú y en los Urales, L. ziegleri está
presente en la parte terminal del Viseense (Veneviense
medio; ALEKSEEV en SKOMSPKI et al., 1995; GIBSHMAN
et al., 2009; KABANOV et al., 2009, 2014; Fig. 8.2) o en
el propio límite (Kosogoriense; Urales Meridionales;
NIKOLAEVA et al., 2009; Fig. 8.2), respectivamente. Esto
implica que en el norte de Inglaterra, este primer regis­
tro sería significativamente más temprano que en el
resto de las secciones. Como indican CÓZAR & SOMER­
VILLE (2015), el techo de la Middle Limestone se suele
correlacionar con el techo de la Scar Limestone en el
Bloque de Alston (RAMSBOTTOM, 1974) (Fig. 8.3) y
como en las pizarras suprayacentes a la Scar y Middle
Limestone se registran el conodonto Lochriea mono­
nodosa (RHODES, AUSTIN & DRUCE) y el ammonoideo
Lusitanoceras granosus, DUNHAM (1990) y JOHNSON &
NUDDS (1996) consideraron su base como Brigantiense
superior (P2). Según RAMSBOTTOM (1974), la Middle
Limestone se divide lateralmente en las calizas Single
Post, Cockleshell y Scar Limestone en Stainmore
Trough y el Bloque de Alston. Tradicionalmente, la
Single Post Limestone y la Cockleshell Limestone han
sido consideradas como Brigantiense inferior por lo que
SEVASTOPULO & BARHAM (2014) interpretaron que la
primera presencia de L. ziegleri en el norte de Inglaterra
se producía en la parte media del Brigantiense, llegando
posiblemente hasta la Subzona de ammonoideos P1c.
Según CÓZAR & SOMERVILLE (2015), si las observacio­
nes de campo se correspondiesen con esta suposición,
entonces la base de la Middle Limestone debería de co­
rrelacionarse con la base de la Single Post Limestone,
pero si la base de la Middle Limestone se considera Bri­
gantiense superior en el Bloque de Askrigg, la base de
la Single Post en el Bloque de Alston y Stainmore
Trough también debería ser consideradas como Brigan­
tiense superior aunque no se hayan registrado marca­
dores bioestratigráficos (CÓZAR & SOMERVILLE, 2004).
Independientemente, CÓZAR & SOMERVILLE (2015) in­
dican que la relación entre la Single Post Limestone
y la Scar Limestone es cuestionable, ya que en el Son­
deo de Rookhope, la Single Post Limestone se en­
cuentra sólo 5 m por encima de la Tyne Bottom
Limestone (que en el Bloque de Alston es la que se
encuentra inmediatamente por debajo de la Single
Post) y a más de 20 m por debajo de la Scar Limestone
(CÓZAR & SOMERVILLE, 2015; Fig. 8.3). Basándose en
lo anterior, CÓZAR & SOMERVILLE (2015) observan que
la primera presencia de L. ziegleri en el Brigantiense
inferior se basa en correlaciones indirectas entre el
Bloque de Askrigg y Stainmore Trough.
En cuanto a los foraminíferos, CÓZAR & SOMERVILLE
(2004) no obtuvieron datos bioestratigráficos significati­
vos de la Single Post Limestone, mientras que en la Scar
Limestone en el Bloque de Alston identifican Neoarchae­
discus postrugosus (REITLINGER), tradicionalmente em­
pleado como el marcador bioestratigráfico de la base del
Serpujoviense en la Cuenca de Moscú (p. ej. GIBSHMAN,
2001, 2003; ALEKSEEV et al., 2004; KABANOV et al., 2014)
y lo hacen desde la base de esta caliza. Junto a este taxón
reconocen también los foraminíferos Paramillerella tor­
tula (ZELLER), Loeblichia ukrainica (BRAZHNIKOVA), Bi­
seriella parva (CHERNYSHEVA), Howchinia subplana
(BRAZHNIKOVA & YARTSEVA), Cepekia spp., Haplophrag­
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mina beschevensis (BRAZHNIKOVA) y Neoarchaediscus
parvus (RAUSER­CHERNOUSOVA) (=Asteroarchaediscus
auct.), también empleados para el reconocimiento de este
límite (AIZENVERG et al, 1979a, b, VDOVENKO et al., 1990;
REITLINGER et al., 1996; GIBSHMAN, 2001, 2003; GIBS­
HMAN et al., 2009. En función de esta asociación, CÓZAR
& SOMERVILLE (2015) correlacionan al Miembro de Scar
Limestone con el Tarusiense de la Plataforma Rusa (Fig.
8.3) y, por tanto, con la base del Serpujoviense en el sen­
tido tradicional. Esta correlación podría implicar que L.
ziegleri pudiera estar presente desde la Single Post Li­
mestone en Stainmore Trough y el Bloque de Alston. Este
hecho es en parte compatible con el registro de L. ziegleri
en la parte inferior de la Middle Limestone en el Bloque
de Askrigg como indican SEVASTOPULO & BARHAM
(2014), aunque de momento no existen datos que confir­
men esta hipótesis.
Límite Tarusiense­Stesheviense
Las asociaciones de foraminíferos reconocidas en el
Miembro de Five Yard Limestone por CÓZAR & SOMER­
VILLE (2015) son similares a las del Miembro de Scar
Limestone, por lo que también fue correlacionada con
el Tarusiense (Fig. 8.3).
En el Miembro Three Yard Limestone y, posible­
mente en sus equivalentes laterales, CÓZAR & SOMERVI­
LLE (2015) registran Eostaffellina decurta (RAUSER­
CHERNOUSOVA), considerada el marcador de la base del
Stesheviense (GIBSHMAN, 2003).
En el Miembro Four Fathom Limestone se registra­
ron en diferentes localidades del Bloque de Alston ejem­
plares de Eosigmoilina y Brenckleina en función de lo
cual, CÓZAR & SOMERVILLE (2014, 2015) consideran
que el Mb Four Fathom Limestone puede asignarse a la
parte superior del Stesheviense (Fig. 8.3), lo que implica
que la base de este subpiso se encuentra en el Mb Three
Yard Limestone (Fig. 8.3), como es sugerido por la pre­
sencia de Eostaffellina decurta.
Límite Serpujoviense inferior­superior 
En la Crag Limestone destaca la presencia de Eos­
taffellina protvae (RAUSER) que suele considerarse de
forma general, un buen marcador del Protviense y, por
lo tanto, de la base del Serpujoviense superior (AIZEN­
VERG et al., 1979a; VDOVENKO et al., 1990; REITLINGER
et al., 1996; GIBSHMAN, 2001, 2003). En esta misma ca­
liza también está presente Archaediscus en estado te­
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Figura 8.3.­ Desfase entre los subpisos de Europa Occidental en la Cuenca de Craven, basados en ammonoideos, y el resto del
norte de Inglaterra, basados en foraminíferos, respecto de los pisos internacionales y de los subpisos del esquema cronoestrati­
gráfico unificado de la Plataforma Rusa. 1. Límite Viseense­Serpujoviense en sentido tradicional y formalmente propuesto. 2.
Nueva propuesta de límite Viseense­Serpujoviense estudiada por la ICCS. Alpor.: Alportiense, Chok: Chokieriense, inf.: inferior,
Lst.: Limestone, Mb.: miembro, sup.: superior. (Tomado de CÓZAR & SOMERVILLE, 2015).
nuis, así como un registro abundante de Brenckleina,
Eosigmoilina y de varias especies de Eostaffellina que,
junto con el registro de E. protvae, permitió asignar la
Crag Limestone al Protviense correlacionándose su base
con la base del Serpujoviense superior (CÓZAR & SO­
MERVILLE, 2015) (Fig. 8.3).
Límite Protviense­Zapaltyubiense 
En la Rookhope Shell Band se identifican diversas
especies de Eostaffellina y Eosigmoilina, que son bas­
tante comunes, y numerosas especies de Plectostaffella,
como P. ignorabilis RUMJANZEVA, P. jakhensis, P. mira
(RAUSER), P. reitlingerae GROVES, P. seslavica RUM­
JANZEVA, P. varvariensiformis tenuissima BRAZHNIKOVA
& VDOVENKO y P. varvariensis (CÓZAR & SOMERVILLE,
2015). La mayoría de las especies de este último género
se han asignado al subpiso Zapaltyubiense del Serpujo­
viense superior o al Bashkiriense (ver referencias en
CÓZAR & SOMERVILLE, 2015). Las tres especies de Plec­
tostaffella con mayor importancia bioestratigráfica son,
P. jakhensis REITLINGER, P. varvariensis (BRAZHNIKOVA
& POTIEVSKAYA) y P. bogdanovkensis REITLINGER. Exis­
ten discrepancias bioestratigráficas sobre la primera pre­
sencia de cada una de ellas, aunque el intervalo de
tiempo en el que ocurren por vez primera, Serpujoviense
superior­Bashkiriense, es consistente entre los distintos
trabajos y la abundancia de especies de Plectostaffella
y la presencia de P. jakhensis y P. varvariensis sugeri­
rían que la caliza Rookhope Shell Band podría ser asig­
nada al Zapaltyubiense, subpiso que se correlaciona con
las zonas de ammonoideos E2b­E2c (NIKOLAEVA, 2013a,
b) y que esta caliza, al menos, podría equivaler al E2b
(CÓZAR & SOMERVILLE, 2015).
Límite Serpujoviense­Bashkiriense
CÓZAR & SOMERVILLE (2015) consideran que las ca­
lizas Lower Fell Top, Upper Fell Top y Grindstone, po­
drían incluir la parte de la sucesión carbonífera que falta
según el modelo glacioeustático de RAMSBOTTOM (1977).
En la caliza Upper Fell Top, en el sondeo de Row­
lands Gill, se registra la primera presencia de Eostaffe­
llina characteris REITLINGER, Bradyina aff. sphaeroidea
e Insolentitheca horrida (BRAZHNIKOVA) y Globivalvu­
lina con una pared bien diferenciada. Eostaffellina cha­
racteris es la única especie del género con chomata (VAN
GINKEL, 2010) y fue descrita en materiales del Serpujo­
viense terminal, en concreto en las capas de Pestovo en
la Cuenca de Moscú (FOMINA, 1977; REITLINGER &
MEL´NIKOVA, 1977). Según CÓZAR & SOMERVILLE
(2015), algunas formas de E. characteris parecen haber
evolucionado a una nueva especie Eostaffellina? sp. A
con chomatas mejor desarrollados que los de E. charac­
teris y en las que se diferencia una pared trilaminar poco
desarrollada en algunas partes de la concha. Estos ca­
racteres morfológicos típicos de fusulínidos con choma­
tas grandes y una capa trilaminar tales como
Pseudostaffella o Varistaffella, son característicos de es­
pecímenes del Bashkiriense inferior. Además, la presen­
cia de Plectostaffella bogdanovkensis es posible en estos
niveles. Esta última especie suele ser representativa del
Bashkiriense en los Urales, donde define una zona de
foraminíferos (KULAGINA et al. 2009) y en la Plataforma
Rusa, VDOVENKO et al. (1990) y REITLINGER et al (1996)
la consideran como uno de los marcadores del Bashki­
riense. Sólo AIZENVERG et al (1983) consideran que P.
bogdanovkensis está presente desde la parte superior del
Zapaltyubiense en la Cuenca de Donets.
La caliza de Killhopelaw Sike (Bloque de Alston) es
más moderna que la Crag Limestone según WHITEBREAD
(2008) y DUNHAM (1990) la correlacionó con la Lower
Fell Top Limestone por la presencia de unas facies on­
coidales con Girvanella. Para CÓZAR & SOMERVILLE
(2015), por el contrario, la asociación de foraminíferos es
más similar a la de la Upper Fell Top Limestone y resaltan
la presencia de Seminovella elegantula RAUSER­CHER­
NOUSOVA y Plectostaffella serpuchovia RUMJANZEVA. Se­
minovella elegantula es el taxón índice del Bashkiriense
en Ucrania (EINOR et al., 1979; VACHARD & MASLO,
1996), Rusia (EINOR, 1996) y en Europa Occidental
(CONIL et al., 1991). En cambio, en Tien Shan KULA­
GINA et al. (1992) lo registran en niveles equivalentes
al Zapaltyubiense.
La Grindstone Limestone equivale lateralmente a
la Botany Limestone en el norte de la zona de Stain­
more Trough (MILLS & HULL, 1976). En esta caliza,
CÓZAR & SOMERVILLE (2015) destacan la presencia de
Seminovella elegantula. En la Botany Limestone tam­
bién se registra el foraminífero Loeblichia minima, que
es uno de los taxones índice del Zapaltyubiense
(CÓZAR & SOMERVILLE, 2015).
En función de estos datos, CÓZAR & SOMERVILLE
(2015) señalan que si se realiza una aproximación más
conservadora, las calizas de Lower Fell Top, Upper Fell
Top y Botany/Grindstone pueden adscribirse al Zapalt­
yubiense. En este caso, se asumiría que los registros
más antiguos de estos taxones en Rusia y Ucrania equi­
valdrían a los del norte de Inglaterra, asumiéndose tam­
bién que se produce una migración sincrónica desde
Europa Oriental y Asia cuando se conoce que, de forma
generalizada, la mayoría de las faunas de foraminíferos
migran desde estas zonas hacia Europa Occidental. Esta
situación no sería muy plausible según CÓZAR & SO­
MERVILLE (2015).
Según CÓZAR & SOMERVILLE (2015), las formas de
Globivalvulina con pared engrosada, Seminovella,
Plectostaffella bogdanovkensis y P. varvariensis sólo
se registran en el Bashkiriense en los esquemas bioes­
tratigráficos de Europa Occidental (ver CONIL et al.,
1980; 1991, LALOUX, 1988; CÓZAR et al., 2014a). En el
caso de Seminovella, este hecho cobra mayor relevan­
cia porque únicamente en Tien Shan (Uzbekistán), su
primer registro se produce en el Zapaltyubiense supe­
rior, mientras que en los Urales, Ucrania y Europa Oc­
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cidental lo hace en el Bashkiriense, como cabría esperar
si se considera el modelo de migración ampliamente
aceptado desde Europa Oriental y Asia hacia Europa
Occidental. Además, CÓZAR & SOMERVILLE (2015) in­
dican que una especie similar a Eostaffellina? sp. A fue
reconocida como una forma transicional a Pseudostaf­
fella por CÓZAR et al. (2014a), en el Bashkiriense de la
Cuenca de Tindouf (Marruecos). En este segundo es­
cenario, más probable para CÓZAR & SOMERVILLE
(2015), la base del Bashkiriense podría localizarse en
la Upper Fell Top Limestone antes que en la
Botany/Grindstone Limestone, que ya contienen fora­
miníferos del Bashkiriense (Fig. 8.3). Además, la pre­
sencia de Eostaffellina characteris y Eostaffellina? sp.
A sería característica del Voznesseniense en Inglaterra
(CÓZAR & SOMERVILLE, 2015).
8.4.­ Análisis de las asociaciones de cono­
dontos de la Meseta Central y de la Cuenca
de Tindouf y revisión de las asociaciones de
foraminíferos de la Meseta Central
Las secciones en Marruecos fueron estudiadas en
detalle mediante foraminíferos y algas calcáreas y
comparadas sus distribuciones con las establecidas
según el esquema de Europa Occidental (ver CÓZAR et
al., 2008a, 2011, para la Meseta Central y CÓZAR et
al., 2014a para la Cuenca de Tindouf), para la datación
y realización de un esquema bioestratigráfico más pre­
ciso que los proporcionados previamente por otros au­
tores (BERKHLI, 1999; BERKHLI et al., 2001; BERKHLI
& VACHARD, 2002; LYS, 1979; MAMET et al, 1966;
CONRAD, 1985; SEBBAR, 2000; SEBBAR et al., 2000).
SAID (2005), SAID et al. (2010, 2011, 2013) y RODRÍ­
GUEZ et al. (2013a, b), estudiaron, a su vez, las asocia­
ciones de corales presentes en la Meseta Central (los
cuatro primeros trabajos) y en la Cuenca de Tindouf
(los dos últimos trabajos). Respecto a los foraminífe­
ros, en este apartado de la presente Tesis Doctoral se
realiza una revisión de sus distribuciones estratigráfi­
cas en la región de Adarouch, originalmente determi­
nadas en CÓZAR et al. (2008a, 2011), comparándolas
con las asociaciones de foraminíferos de la Plataforma
Rusa. Esta revisón se realiza con el objetivo de, en una
primera aproximación, analizar si al igual que en las
facies someras del norte de Inglaterra, se producen los
desfases entre los límites de los pisos y subpisos de los
esquemas cronoestratigráficos de Europa Occidental y
de la Plataform Rusa evidenciados por CÓZAR & SO­
MERVILLE (2014, 2015).
Los taxones de conodontos presentes tanto en la Me­
seta Central como en la Cuenca de Tindouf que han sido
estudiados en el presente trabajo son, por lo general,
cosmopolitas y se encuentran presentes en gran parte de
las cuencas euroasiáticas y norteafricanas, permitiendo
algunos de ellos correlaciones a nivel mundial y la
identificación de zonas de conodontos reconocidas y
empleadas ya, de forma generalizada, en gran parte de
estas últimas cuencas. Uno de los mayores problemas
en el caso de los conodontos, es que en las distintas
secciones de la Meseta Central y la Cuenca de Tindouf
presentan una escasa uniformidad en su distribución
vertical y, por lo tanto, en la sucesión carbonífera de
estas cuencas. Es común en las distintas secciones, que
en gran parte de los niveles, o no se hayan recuperado
elementos conodontales o sólo se hayan obtenido unos
pocos ejemplares que en muchos casos no han podido
ser identificados taxonómicamente, mientras que en
otros pocos, se concentren un elevado número de ejem­
plares y gran parte de los géneros y especies reconoci­
dos. Este hecho está relacionado fundamentalmente,
en que la sucesión carbonífera estudiada en la Meseta
y en Tindouf se caracteriza por un gran número de de­
pósitos de facies someras a poco profundas de plata­
forma; facies que en todo caso no favorecen la
presencia de conodontos. La escasez y, en ocasiones,
ausencia de ejemplares en numerosas muestras se tra­
duce en que, en muchos casos, no se haya podido de­
terminar la primera presencia real de un taxón
relevante desde el punto de vista bioestratigráfico y, por
lo tanto, establecer el límite inferior de alguna de las
zonas de conodontos reconocidas ampliamente en la li­
teratura. Debido a lo anterior, se evidencia la necesidad
de emplear también la información bioestratigráfica pro­
porcionda por los foraminíferos. Por ello, en este apar­
tado se integran la información bioestratigráfica obtenida
tanto con foraminíferos como conodontos con el fin de
obtener una datación más detallada, y en algunos casos
actualizada, de las secciones tanto de la región de Ada­
rouch en la Meseta Central como en la Cuenca de Tin­
douf, así como una correlación más precisa entre las
distintas secciones de la región de Adarouch. 
Región de Adarouch (Meseta Central)
Formación Tizra
Esta formación fue estudiada previamente por
BERKHLI (1999), BERKHLI et al. (2001) y BERKHLI & VA­
CHARD (2001) en la que definieron tres miembros, TZ1
a TZ3, y datada mediante foraminíferos como V3bγ
(Asbiense superior, Viseense). Posteriormente, CÓZAR
et al. (2008a) levantaron y estudiaron cinco nuevas sec­
ciones. Según estos autores, la sección de Tizra 3, es la
más antigua, correspondiendo su parte basal al miembro
TZ1 de la Formación Tizra y el resto de la sección al
miembro TZ2. Las secciones de Tizra 6 y Tizra 4, per­
tenecen al miembro TZ2 y, por último, las secciones de
Tizra 2 y Tizra 5, siendo esta última la más moderna, al
miembro TZ3 de la Fm Tizra (Fig. 8.4).
Foraminíferos
La sección de Tizra 3 fue datada como Asbiense su­
perior (parte inferior del Viseense superior); Subzona
Cf6γ de CONIL et al. (1980) y de CONIL en CONIL et al.
(1991) (Fig. 8.4) por CÓZAR et al. (2008a) gracias a la pri­
mera presencia de las algas calcáreas Ungdarella uralica
MASLOV, Fasciella crustosa VACHARD, SOMERVILLE &
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CÓZAR y Fasciella sp. 2 y de los foraminíferos Neoar­
chaediscus, Nodasperodiscus y Endothyranopsis crassa
(BRADY), así como al acmé de las algas Koninckopora,
Kamaena y Kamaenella.
La sección de Tizra 6 podría considerarse como Cf6γ
terminal o Asbiense terminal por el registro de los pri­
meros Archaediscus del grupo karreri (CÓZAR et al.,
2008a). En la sección de Tizra 4, Neoarchaediscus es
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Figura 8.4.­ Secciones estratigráficas de Tizra 3, Tizra 6 y Tizra 4 donde se disponen los rangos estratigráficos y abundancias de
los foraminíferos registrados en CÓZAR et al. (2008a) y de los conodontos estudiados en la presente Tesis Doctoral (indicado su
registro mediante cuadrados). Zona: zona de foraminíferos propuesta en CÓZAR et al. (2008a). Modificada de CÓZAR et al. (2008a).
bastante común con diversas especies y como señalan
CÓZAR et al. (2008a), diversos autores indican que una
cierta abundancia y diversidad de archaedíscidos este­
lados como los Neoarchaediscus es un aspecto caracte­
rístico del Brigantiense. (Fig. 8.4).
En cuanto a la sección de Tizra 2, CÓZAR et al.
(2008a) consideraron que en función de las asociacio­
nes de foraminíferos se podría dividir en dos partes
(Fig. 8.5). La parte inferior de la sección (muestras
Pc2377 a Pc2399) fue asignada a la Subzona de fora­
miníferos Cf6δ inferior (Brigantiense inferior, Vise­
ense superior) por la presencia de Archaediscus ex. gr.
karreri, Archaediscus chernoussovensis MAMET,
CHOUBERT & HOTTINGER, Neoarchaediscus, Nodaspe­
rodiscus, Endostaffella, Endothyranopsis, Euxinita
efremovi (VDOVENKO & ROSTOVTSEVA), Howchinia y
especies de Pseudoendothyra de gran tamaño CÓZAR
et al. (2008a).
Justo por debajo de la muestra Pc2400 se registra
por primera vez el foraminífero Endothyranopsis
(Reitlingeropsis) sphaerica (RAUSER­CHERNOUSOVA &
REITLINGER), cuya primera aparición se produce en la
Scar Limestone, considerada en su momento de edad
Brigantiense superior, Zona Cf6δ superior (CÓZAR &
SOMERVILLE, 2005b; CÓZAR et al., 2008a). En los ni­
veles basales de la parte superior de la sección (Fig.
8.5) se documenta la primera presencia de los forami­
níferos Planospirodiscus minimus (GROZDILOVA & LE­
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Figura 8.5.­ Secciones estratigráficas de Tizra 2 y Tizra 5 donde se disponen los rangos estratigráficos y abundancias de los fo­
raminíferos registrados en CÓZAR et al. (2008a) y de los conodontos estudiados en la presente Tesis Doctoral (indicado su
registro mediante cuadrados). Zona: zonas de foraminíferos propuesta en CÓZAR et al. (2008a), Subpiso P.R.: subpiso de la Pla­
taforma Rusa con el que podrían correlacionarse los materiales englobados en función de las asociaciones de foraminíferos pre­
sentes. Modificada de CÓZAR et al. (2008a).
BEDEVA) (Pc2400), Asteroarchaediscus ex. gr. baschki­
ricus (KRESTOVNIKOV & THEODOROVICH) (Pc2402) y Ja­
nischewskina sp. Estos taxones fueron empleados por
CÓZAR & SOMERVILLE (2004) para reconocer el Bri­
gantiense superior (Subzona Cf6δ superior) en los
miembros Scar Limestone y Five Yard Limestone en
el norte de Inglaterra y, posteriormente, por CÓZAR et
al. (2008a) para asignar la misma edad a esta parte de
la sección de Tizra 2. En el Bloque de Alston (N de
Inglaterra), CÓZAR & SOMERVILLE (2004) registran
Planospirodiscus sp. en el Mb Scar Limestone (Taru­
siense, Serpujoviense inferior). Asteroarchaediscus bas­
chkiricus (KRESTOVNIKOV & THEODOROVICH) está presente
en el Samarskiense superior­Novolyuvobskiense (=Stes­
heviense superior­Protviense) de la Cuenca del Donets
(Zona Cf15; POLETAEV et al., 1991), Veneviense de la
Cuenca de Moscú (GIBSHMAN et al., 2009) y techo del
Bogdanoviense (=techo del Veneviense) de los Urales Me­
ridionales (KULAGINA et al., 2009). En cambio, VDOVENKO
et al. (1990) consideran que se encuentra presente desde
el Aleksiense en la Plataforma Rusa, siendo poco común
hasta el Stesheviense y bastante común en el Protviense­
Voznesseniense. Janischewskina aparece desde el Brigan­
tiense superior en el norte de Inglaterra según CÓZAR &
SOMERVILLE (2004) y WATERS et al. (2016). La asociación
de foraminíferos en la parte superior de la sección de Tizra
2 es muy similar a la registrada en la Scar Limestone del
norte de Inglaterra (CÓZAR & SOMERVILLE, 2004; CÓZAR
et al., 2008a). Esta caliza fue considerada en su momento
como Brigantiense superior (Zona Cf6δ superior; CÓZAR
& SOMERVILLE, 2005b; CÓZAR et al., 2008a) pero poste­
riormente fue correlacionada por CÓZAR & SOMERVILLE
(2014, 2015) con el Tarusiense (Serpujoviense superior).
Por ello, se considera que esta parte de la sección de Tizra
2 (desde el registro de E. sphaerica) podría asignarse al
Tarusiense (Fig. 8.6). Este hecho implicaría, a su vez, que
la parte inferior de la sección de Tizra 2 podría asignarse
al Veneviense (Fig. 8.6), último subpiso del Viseense de
la Plataforma Rusa, aunque no se puede señalar su límite
inferior por la falta de marcadores bioestratigráficos.
En la sección de Tizra 5 (Fig. 8.5) CÓZAR et al.
(2008a) indican que la presencia de ‘Biseriella’ aff.
parva (CHERNYSHEVA) y Rectocornuspira (Rectocornus­
pira) en la parte superior de la sección y las concentra­
ciones del problematica Saccamminopsis en niveles
finos de calizas intercalados entre los montículos micro­
bianos le permitió asignar la sucesión al Brigantiense
superior (Subzona Cf6δ superior). Los materiales de la
sección de Tizra 5 se encuentran suprayacentes a los de
la sección de Tizra 2, lo que implicaría que también la
sección de Tizra 5 podría asignarse al Tarusiense o Ser­
pujoviense inferior (Fig. 8.6).
Conodontos
La asociación de conodontos de Tizra 3 es bastante
pobre debido a las facies de montículo microbiano que
no son las más propicias para el desarrollo de este grupo.
Sólo dos muestras proporcionaron elementos conodon­
tales. En el nivel TZ3/3­1, se identificaron únicamente
los taxones Idioprioniodus spp. y Kladognathus spp.
Estos taxones presentan un rango estratigráfico muy am­
plio desde el Viseense inferior en Inglaterra (METCALFE,
1981; DAVIES et al., 1993), Viseense superior en la
Cuenca de Moscú (GIBSHMAN et al., 2009; sólo para
Kladognathus), el Osagense de Norteamérica (CHAUFFE
& NICHOLS, 1995, para Idioprioniodus) hasta incluso el
Bashkiriense como en Algeria (NEMYROVSKA et al.,
2006), Libia (WEYANT & MASSA, 1985), Marruecos
(Cuenca de Tindouf, CÓZAR et al., 2014a) Malasia (MET­
CALFE, 1980) o Morroviense de Norteamérica (CHAUFFE
& NICHOLS, 1995, para Idioprioniodus) con lo que no
permiten datar de forma precisa estos materiales.
En la parte inferior de la sección de Tizra 2 las aso­
ciaciones de conodontos siguen siendo muy pobres con
un registro de taxones que, nuevamente, no tienen rele­
vancia bioestratigráfica, como son Gnathodus spp.,
Synclydognathus spp. y Lochriea commutata (BRANSON
& MEHL), cuyo registro es bastante común desde los ni­
veles inferiores del Viseense (Inglaterra: VARKER & SE­
VASTOPULO, 1985; DAVIES et al., 1993; Pirineos: MARKS
& WENSINK, 1970; PERRET & WEYANT, 1994; Zona Can­
tábrica: MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, 1991; GARCÍA­LÓPEZ &
SANZ­LÓPEZ, 2002a, b; Ucrania: POLETAEV et al., 1991;
Plataforma Rusa: VDOVENKO et al., 1990; GIBSHMAN et
al., 2009; Urales Meridionales: NIKOLAEVA et al., 2009).
En la muestra TZ2/3­2 se registran por vez primera
Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL),
emend. REXROAD, 1981 sensu SOMERVILLE, 1999,
Gnathodus girtyi girtyi HASS y Mestognathus bipluti HIG­
GINS (Fig. 8.5). En cuanto a Kladognathus tenuis/com­
plectens, aunque SKOMPSKI (1996) menciona que este
taxón es característico desde el Brigantiense superior al
Arnsbergiense (E2c) en Inglaterra, elementos individua­
les del aparato de este taxón se conocen desde el Vise­
ense inferior de Inglaterra (METCALFE, 1981) y de
Algeria (NEMYROVSKA et al., 2006). METCALFE (1981),
VARKER & SEVASTOPULO (1985) y HIGGINS (1985) esta­
blecen la primera aparición en las Islas Británicas de la
subespecie Gnathodus girtyi girtyi en la base de la Zona
de Gnathodus bilineatus (Viseense superior), aunque
VARKER & SEVASTOPLULO (1985) mencionan que puede
registrarse desde el techo de la Zona de Lochriea com­
mutata, y extienden su distribución hasta el extremo su­
perior de la parte baja de la Zona de G. bilineatus
bollandensis en el Arnsbergiense (E2) (Fig. 8.1). PERRET
(1977, 1993) y PERRET & WEYANT (1994) y CONIL et al.
(1991) lo identifican tanto en Pirineos como en la
Cuenca Franco­Belga desde el Asbiense superior (Zona
de Gnathodus bilineatus­ Paragnathodus commutatus,
Fig. 8.1, y parte inferior de la Zona de bilineatus o Cf6γ,
respectivamente). En Ucrania y en los Urales Meridio­
nales se registra desde el Aleksiense (POLETAEV et al.,
1991; NIKOLAEVA et al., 2009), aunque en la Cuenca de
Moscú está presente desde el Veneviense superior
(GIBSHMAN et al., 2009) (Fig. 8.2). Mestognathus bi­
pluti, se registra desde el Brigantiense superior (VARKER
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Figura 8.6.­ Correlación estratigráfica de las secciones del área de Adarouch donde se indica el FAD de Declinognathodus no­
duliferus. Modificada de CÓZAR et al. (2011) y basada en los datos de CÓZAR et al. (2008a), CÓZAR et al. (2011) y en los datos
de la presente Tesis Doctoral. Zona: zonas de foraminíferos (Cf6γ­Cf6δ) y zonas de ammonoideos (E1­H) propuestas en CÓZAR
et al. (2011); Zona C: zonas de conodontos reconocidas en la presente Tesis Doctoral; Piso A: piso del esquema cronoestrati­
gráfico de Europa Occidental propuesto en CÓZAR et al. (2008, 2011); Piso B: piso del esquema cronoestratigráfico de Plataforma
Rusa propuesto en este trabajo; Sbp E.O.: subpisos de Europa Occidental con el que CÓZAR et al. (2008, 2011) correlacionaron
los materiales englobados en función de la asociaciones de foraminíferos presentes; Sbp P.R.: subpisos de la Plataforma Rusa
con el que podrían correlacionarse los materiales englobados en función de la asociaciones de foraminíferos presentes; Subsist.:
Subsistema. Asb.: Asbiense, Brig.: Brigantiense, inf.: inferior, Mb.: Miembro, Mikh. Mikhailoviense, PE.: Pendleiense, Ven.:
Veneviense; Gn. boll: Gnathodus bollandensis; D.: Declinognathodus. 
& SEVASTOPULO, 1985) o desde el Viseense terminal en
la Zona de Lochriea multinodosa en la Zona Cantábrica
(GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ, 2002b). En cambio, en
la Cuenca de Moscú (Cantera de Novogurovsky, GIBS­
HMAN et al, 2009) se registra desde el Mikhailoviense
(que se correlaciona con el Asbiense superior o Brigan­
tiense dependiendo los autores, Fig. 8.2), mientras que
en los Urales Meridionales (NIKOLAEVA et al., 2009) se
restringe al Aleksiense­Mikhailoviense, desde la Zona
de Gnathodus bilineatus bilineatus hasta la parte supe­
rior de la Zona de Lochriea mononodosa (Fig. 8.2).
Las asociaciones de conodontos en la parte superior
de la sección de Tizra 2 muestran un cambio drástico en
diversidad y abundancia, documentándose hasta 15 nue­
vos taxones (Fig. 8.5) en las facies de flanco de los mon­
tículos microbianos (muestras TZ2/4­1, Pc2402, TZ2/4­2,
Pc3864). Muchos de los ejemplares descritos en nomen­
clatura abierta (por ejemplo, Gnathodus spp., Gn. bili­
neatus sspp., Gn. girtyi sspp., elementos vicariantes de
gnatódidos, Mestognathus spp., Lochriea spp. entre
otros) son elementos M, P2 o S que pertenecen al género
pero que no pueden adscribirse a una especie concreta,
o son elementos P1 que por encontrarse fragmentados
tampoco pueden adscribirse a una especie determinada.
De los 14 nuevos taxones, la mayoría presentan rangos
estratigráficos extensos, como por ejemplo, Idioprionio­
dus claviger (ROUNDY), Hindeodus cristula (YOUNG­
QUIST & MILLER), “Gnathodus“ homopunctatus
ZIEGLER, Vogelgnathus campbelli (REXROAD), cuyo re­
gistro se conoce ya desde el Viseense inferior (i.e. MET­
CALFE, 1981; VARKER & SEVASTOPULO, 1985; POLETAEV
et al., 1991; PERRET, 1993; PERRET & WEYANT, 1994;
GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ, 2002a,b; NIKOLAEVA et
al., 2009). En el caso de Idioprioniodus conjunctus
(GUNNELL), CHAUFFE & NICHOLS (1995) indican que el
aparato completo de este taxón con todos sus elementos
presentes, incluyendo el lexingtonensiforme, se reco­
noce a partir del Chesteriense en Norteamérica
(E.E.U.U.) y que, aunque I. claviger hubiera evolucio­
nado a partir de I. healdi durante el Osagense tardío­Me­
rameciense (Chadiense­Asbiense) es en el Chesteriense
cuando se encuentran todos los elementos del aparato y,
especialmente el elemento “Pb” (P1 en este trabajo) bien
desarrollados. En los Pennines, norte de Inglaterra, HIG­
GINS (1975) documenta todos los elementos del aparato
de I. conjunctus e I. claviger a partir del Pendleiense
(E1). En Europa, I. claviger, y en concreto el elemento
P1 Geniculatus claviger (ROUNDY), suele presentar un
primer registro diverso. En las Craven Lowlands del
norte de Inglaterra, METCALFE (1981) lo menciona desde
el Chadiense superior, mientras que en el área de los
Pennines HIGGINS (1975) lo reconoce a partir del Pen­
dleiense, en su Zona de Kladognathus­Gnathodus girtyi
simplex (Fig. 8.1), aunque este autor también indica que
en otras áreas su registro suele ser más antiguo. En la
Zona Cantábrica, GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ
(2002b) registran G. claviger en una única muestra en
la sección de Millaró en el Serpujoviense inferior (parte
superior de la Zona de Lochriea nodosa). En la Cuenca
de Moscú, GIBSHMAN et al. (2009) y KABANOV et al.
(2009) registran Geniculatus sp. en el Veneviense medio
y en el Stesheviense inferior (Fig. 8.2), en las canteras
de Novogurovsky y Zaborie, respectivamente. De
hecho, en la Cantera de Novogurovsky se registra en el
mismo nivel que la primera presencia de Lochriea zie­
gleri. En los Urales Meridionales (sección de Verkhn­
yaya Kardailovka), G. claviger se encuentra restringido
a la parte inferior de Aleksiense­Mikhailoviense, dentro
de la Zona de Gn. bilineatus bilineatus (NIKOLAEVA et
al., 2009). El primer registro de Gnathodus bilineatus
bilineatus (ROUNDY) suele ser, por el contrario, bastante
homogéneo, reconociéndose desde el Viseense superior
(METCALFE, 1981; VARKER & SEVASTOPULO, 1985; PO­
LETAEV et al, 1991; PERRET, 1993; PERRET & WEYANT,
1994; MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, 1991; GARCÍA­LÓPEZ &
SANZ­LÓPEZ, 2002b; NIKOLAEVA et al., 2009; Figs. 8.1,
8.2), aunque en la Cuenca de Moscú se registra en el
Mikhailoviense superior. Otro taxón que está presente
en esta parte de la sección es Kladognathus macroden­
tata (HIGGINS), que HIGGINS (1975, 1985) lo reconoce
desde la Zona de Gn. girtyi collinsoni de edad Brigan­
tiense terminal (parte superior de la Zona P2). Por úl­
timo, destaca el primer registro en estos niveles de
Gnathodus girtyi intermedius GLOBENSKY y Gnathodus
girtyi soniae RHODES, AUSTIN & DRUCE (Fig. 8.5). El
primero se reconoce desde la Zona de Gn. girtyi collin­
soni (P2c; HIGGINS, 1975, 1985) en los Pennines en el
norte de Inglaterra, aunque HIGGINS (1975) menciona
que es más abundante en el Pendleiense, en la Zona de
Kladognathus­Gnathodus girtyi simplex (Fig. 8.1). En
esta última zona también se registra por vez primera Gn.
girtyi soniae (HIGGINS, 1975, 1985). En la Cuenca de
Moscú, Gn. girtyi intermedius se registra en el Steshe­
viense basal (parte superior del Serpujoviense inferior;
Fig. 8.2) mientras que Gn. girtyi soniae lo hace desde
el Tarusiense superior (parte inferior del Serpujoviense
inferior) (GIBSHMAN et al., 2009). En cambio, en la sec­
ción de Verkhnyaya Kardailovka, de aguas profundas,
tanto Gn. girtyi soniae como Gn. girtyi intermedius, se
reconocen en el Aleksiense­Mikhailoviense en la Zona
de Gn. bilineatus bilineatus; aunque el ejemplar de Gn.
girtyi intermedius no se encuentra ilustrado.
Las asociaciones de conodontos que caracterizan
la parte superior de la sección de Tizra 2, son muy si­
milares a la de la Zona de Kladognathus­Gnathodus
girtyi simplex (Pendleiense, E1) de Inglaterra (Fig. 8.1)
y a la registrada en la Zona de Lochriea ziegleri (Ta­
rusiense­Stesheviense) de la Cuenca de Moscú (Fig.
8.2), con taxones en común como Gn. girtyi interme­
dius, Gn. girtyi soniae, K. macrodentata, Idioprionio­
dus claviger, Idioprioniodus conjunctus, Mestognathus
bipluti, así como otros taxones de mayor rango estra­
tigráfico como Cavusgnathus, “Gn.” homopunctatus,
Gn. bilineatus bilineatus, Gn. girtyi girtyi, Kladogna­
thus tenuis, L. commutata, Mestognathus bipluti,
Synclydognathus y Vogelgnathus campbelli, por lo que
la asociación de conodontos podría ser indicativa del
Serpujoviense inferior (subpisos Pendleiense o Taru­
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siense, según el esquema) (Fig. 8.5). Lamentable­
mente, no se registra Lochriea ziegleri, el marcador
potencial del Viseense­Serpujoviense. De hecho, hay
que destacar la ausencia de formas ornamentadas de
Lochriea como por ejemplo, L. nodosa (BISCHOFF), L.
mononodosa (RHODES, AUSTIN & DRUCE), L. ziegleri
o L. cruciformis (CLARKE) entre otras, aunque en esta
parte de la sección se hayan identificado hasta 348 ele­
mentos P1 de Lochriea todos ellos pertenecen a L.
commutata, una de las formas no ornamentadas. Cabe
destacar que este hecho no sólo se observa en la sec­
ción de Tizra 2, sino en todas las muestras de las sec­
ciones de la región de Adarouch. Al no registrarse L.
ziegleri ni Gn. g. simplex, no se puede reconocer di­
rectamente la zona de conodontos definida por HIG­
GINS (1975, 1985), ni tampoco la Zona de L. ziegleri,
y además, debido a la poca homogeneidad del registro
de conodontos (abundancia y diversidad), especial­
mente en niveles inferiores, la presencia de algunos ta­
xones que podrían resultar bioestratigráficamente
útiles como Gn. g. intermedius o Gn. g. soniae no per­
mite determinar si es un primer registro virtual o real
(FAD) por lo que no es posible definir una zona de co­
nodontos local para el área.
Formación Mouarhaz
Subdividida por BERKHLI & VACHARD (2001) y
BERKHLI et al. (2001) en dos miembros, esta formación
fue datada como V3c inferior, por estos autores. El
miembro MZ1 presenta una asociación de foraminífe­
ros similar a la que está presente en el miembro TZ3
(secciones Tizra 2 y 5) datada por CÓZAR et al. (2008a,
2011) como Brigantiense superior (Cf6δsuperior). En
este miembro, CÓZAR et al. (2008a) identifican los ta­
xones Endothyranopsis (Reitlingeropsis) sphaerica,
Asteroarchaediscus ex. gr. baschkiricus, Janischews­
kina spp. y Euxinita aff. efremovi (CÓZAR et al., 2008a)
(Fig. 8.7). La asociación de Endothyranopsis (Reitlin­
geropsis) sphaerica, Asteroarchaediscus ex. gr. bas­
chkiricus y Janischewskina spp. se encuentra también
en la Scar Limestone y Five Yard Limestone las cuales
fueron correlacionadas con el Tarusiense por lo que, la
sección de Mouarhaz 1 podría ser considerada Taru­
siense (Fig. 8.6).
Las muestras de conodontos tomadas en el miembro
MZ1 no fueron productivas para conodontos, no pudién­
dose realizar consideraciones bioestratigráficas me­
diante este grupo fósil.
Formación Akerchi
BERKHLI & VACHARD (2001) subdividieron la Fm
Akerchi en dos miembros, AK1 y AK2 y la dataron
como V3c superior (parte superior del Viseense supe­
rior)­posible E2 (Zona de ammonoideos de Eumorpho­
ceras, Subpiso Arnsbergiense, Piso Namuriense
inferior). Gran parte de la sección de Akerchi 1 pertenece
al miembro inferior (AK1), mientras que en la sección
de Akerchi 2 este miembro se reconoce en su parte basal.
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Figura 8.7.­ Sección estratigráfica de
Mouarhaz 1 donde se disponen los ran­
gos estratigráficos y abundancias de los
foraminíferos registrados en CÓZAR et
al. (2011). Zona: zona de foraminíferos
propuesta en CÓZAR et al. (2008), Sub­
piso P.R.: subpiso de la Plataforma Rusa
con el que podrían correlacionarse los
materiales englobados en función de la
asociaciones de foraminíferos presentes.
Modificada de CÓZAR et al. (2011).
Foraminíferos
Al igual que el miembro MZ1 y la parte superior del
miembro TZ3, la parte inferior de la sección de Akerchi
1 (muestras Pc2360­Pc2370, miembro AK1) fue datada
como Brigantiense superior (Cf6δsuperior) por CÓZAR
et al. (2008a) basándose en la presencia de Asteroar­
chaediscus del grupo baschkiricus, Asteroarchaediscus
del grupo rugosus y Euxinita efremovi (Fig. 8.8).
Hay que destacar la presencia de Neoarchaediscus
postrugosus en la muestra 2368 de sección de Akerchi
1 (Fig. 8.8) que es el marcador del Serpujoviense infe­
rior (en el sentido clásico, Subpiso Tarusiense en la
Cuenca de Moscú) y que en la muestra Pc2362, se re­
gistra Euxinita pendleiensis CÓZAR, SOMERVILLE &
BURGUESS que es un marcador del Pendleiense (Namu­
riense inferior, Serpujoviense) en el Midland Valley de
Escocia (CÓZAR et al., 2008b, 2011) y que en la sección
de Vegas de Sotres (Zona Cantábrica, España) se regis­
tra en el Tarusiense (CÓZAR et al., 2016) . La presencia
de Euxinita pendleiensis, “Millerella“ aff. tortula y
Eostaffellina spp. en la parte inferior de la sección de
Akerchi 1 y de N. postrugosus (ya en niveles superio­
res), también permite correlacionarla con el Tarusiense
o Serpujoviense inferior, según lo expuesto para la
Cuenca de Moscú y el Mb Scar Limestone del norte de
Inglaterra (Fig. 8.6).
Dentro del Serpujoviense, CÓZAR et al. (2011) situa­
ron el límite del Serpujoviense inferior­Serpujoviense
superior a la base del nivel de caliza arenosa donde se
recogió la muestra Pc3337. El registro de E. protvae en
la sección de Akerchi 1 (Pc3337), asociado a su vez con
Brenckleina rugosa, Eosigmoilina y Eostaffellina ‘pa­
raprotvae’ (los tres en la muestra Pc3338; Fig. 8.8) que
son indicativos de un Serpujoviense más avanzado en
la Plataforma Rusa (VDOVENKO et al. 1990; ALEKSEEV,
2009; GIBSHMAN et al., 2009; KABANOV et al., 2009;
CÓZAR & SOMERVILLE, 2015; CÓZAR et al., 2015a), per­
mitirían adscribir esta parte de la sección al Serpujo­
viense superior y, en concreto, al Protviense (Fig. 8.6).
En la muestra Pc3341 de la sección de Akerchi 1 se
registran Loeblichia mínima y ‘Turrispiroides‘ (Fig.
8.8). Para POLETAEV et al. (1991), Loeblichia minima se
registra en su zona Cf16 (Zapaltyubiense). KABANOV et
al. (2009) y GIBSHMAN et al. (2009) coinciden en que se
registra desde el Stesheviense inferior mientras que para
CONIL et al. (1991) y POTY et al. (2006), lo hace en sus
zonas Cf7 (E2a) y MFZ16 (Arnsbergiense), respectiva­
mente, para las cuencas franco­belgas. El Arnsbergiense
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Figura 8.8.­ Sección estratigráfica de Akerchi 1 donde se disponen los rangos estratigráficos y abundancias de los foraminíferos
registrados en CÓZAR et al. (2011) y de los conodontos estudiados en la presente Tesis Doctoral (indicado su registro mediante
cuadrados). Zona: zona de foraminíferos (Cf6δ superior) y zonas de ammonoideos (E1­E2) propuestas en CÓZAR et al. (2011);
Subpiso P.R.: subpiso de la Plataforma Rusa con el que podrían correlacionarse los materiales englobados en función de las
asociaciones de foraminíferos presentes; Pro.: Protviense; Zap.: Zapaltyubiense. Modificada de CÓZAR et al. (2011). 
suele correlacionarse con la parte superior del subpiso
ruso Protviense y el Zapaltyubiense (ver Fig. 8.2), es
decir con el Serpujoviense superior. En el norte de In­
glaterra, L. minima se identifica en la Botany/Grinds­
tone Limestone de Stainmore Trough, junto con
Seminovella elegantula RAUSER­CHERNOUSOVA, calizas
que según CÓZAR & SOMERVILLE, (2015) podrían corres­
ponderse con el Voznesseniense (=Bashkiriense) del esquema
de la Plataforma Rusa. Con respecto a ‘Turrispiroides’
CONIL et al. (1991) señalan su presencia desde su zona
Cf7, en concreto, desde el Arnsbergiense (Zona E2a) y
POTY et al., (2006) desde su Zona MFZ16 (=Arnsber­
giense) mientras que para KULAGINA et al. (2009), se re­
gistra en los Urales Meridionales desde el Khudolaciense
(=Stesheviense superior). Como tanto Loeblichia mi­
nima como “Turrispiroides“ pueden registrarse desde el
Serpujoviense superior, Zapaltyubiense de la Cuenca
Rusa o Arnsbergiense en las cuencas franco­belgas, a
partir de la muestra Pc3341 de la sección de Akerchi 1,
podría reconocerse el Zapaltyubiense, pero como tam­
bién estos taxones presentan un registro más antiguo en
otras cuencas, se considera que no puede definirse su lí­
mite de forma clara respecto a los niveles con taxones
del Protviense, por lo que se correlaciona la parte supe­
rior de la sección de Akerchi 1, desde la muestra Pc3337
al Protviense­Zapaltyubiense según el esquema crono­
estratigráfico de la Plataforma Rusa (Fig. 8.6).
En la sección de Akerchi 2, aunque su parte basal
fue datada como Brigantiense superior (Cf6δsuperior)
por CÓZAR et al. (2008a), Euxinita pendleiensis se re­
gistra desde su base (muestra Pc3350), mientras que Ne­
oarchaediscus postrugosus no lo hace hasta la mitad de
la sección (muestra Pc2772) (Fig. 8.9). En el nivel de
caliza arenosa con estromatolitos en su parte inferior, en
concreto en la muestra Pc2772, se registran conjunta­
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Figura 8.9.­ Sección estratigráfica de Akerchi 2 donde se muestran los rangos estratigráficos y abundancias de los foraminí­
feros registrados en CÓZAR et al. (2011) y de los conodontos estudiados en la presente Tesis Doctoral (indicado su registro
mediante cuadrados). Zona: zona de foraminíferos (Cf6δ superior) y zonas de ammonoideos (E1­H) propuestas en CÓZAR et al.
(2011); Subpiso P.R.: subpisos de la Plataforma Rusa con el que podrían correlacionarse los materiales englobados en función
de las asociaciones de foraminíferos presentes. Modificada de CÓZAR et al. (2011).
mente: Plectostaffella varvariensiformis BRAZHNIKOVA
& VDOVENKO, Loeblichia minima, Eostaffellina ‘para­
protvae‘, Eosigmoilina sp., Eostaffellina ‘protvae‘ y Ne­
oarchaediscus postrugosus (Fig. 8.9). Este nivel puede
correlacionarse con el nivel de la muestra Pc3337 de la
sección de Akerchi 1 donde se reconoce una asociación
similar. Además de presentar el marcador del Prot­
viense, E. ‘protvae‘, también se registra L. minima, que
suele ser empleada como marcador del Zapaltyubiense.
En la muestra Pc3201, está presente Eostaffella post­
mosquensis KIREEVA (Fig. 8.9) que suele encontrarse
desde el Protviense para VDOVENKO et al. (1990), aun­
que para NIKOLAEVA et al. (2009) y KULAGINA et al.
(2009) formas definidas como E. aff. postmosquensis
KIREEVA y E. ex gr. (=del grupo) postmosquensis, res­
pectivamente, lo hacen desde la base del Chernyshev­
kiense (=Zapaltyubiense). Otros taxones que puede
señalarse son Plectostaffella varvariensiformis (Pc2772)
y Plectostaffella spp. (Pc2773) (Fig. 8.9). Plectostaffella
varvariensiformis está presente, en el norte de Inglate­
rra, tanto en la Rookhope Shell Band (Stainmore
Trough) de posible edad Zapaltyubiense (=Serpujo­
viense superior) como en la Upper Fell Top Limestone
(Bloque de Alston) y en la Grindstone/Botany Limes­
tone (Stainmore Trough) (Fig. 8.3) ambas de posible
edad Voznesseniense (=Bashkiriense basal) (CÓZAR &
SOMERVILLE, 2015). En la Subregión de los Urales
Orientales, Plectostaffella varvariensiformis se registra
en el Chernyshevkiense (=Zapaltyubiense), donde se de­
fine una zona con este foraminífero como taxón nomi­
nal (KULAGINA et al., 2011). En cuanto a Plectostaffella
spp., CÓZAR et al. (2011), mencionan que son formas
de gran tamaño, muy similares a Plectostaffella var­
variensis, aunque al ser secciones oblicuas no permi­
ten una identificación precisa. En todo caso, la
presencia de formas similares a P. varvariensis pue­
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Figura 8.10.­ Secciones estratigráficas de Idmarrach 3 e Idmarrach 1 donde se muestran los rangos estratigráficos y abundancias
de los foraminíferos registrados en CÓZAR et al. (2011) y de los conodontos estudiados en la presente Tesis Doctoral (indicado
su registro mediante cuadrados). Zona: zonas de ammonoideos propuestas en CÓZAR et al. (2011); Subpiso P.R.: subpisos de la
Plataforma Rusa con el que podrían correlacionarse los materiales englobados en función de las asociaciones de foraminíferos
presentes; G. boll.: Gnathodus bollandensis. Modificada de CÓZAR et al. (2011).
den indicar una edad Zapaltyubiense (Zona E2b), ya
que esta última especie se reconoce desde la Roo­
khope Shell Band del norte de Inglaterra considerada
como posible Zapaltyubiense. En función de lo ex­
puesto, el límite Serpujoviense inferior­Serpujoviense
superior, podría situarse desde la muestra Pc2772, co­
rrespondiéndose esta parte de la sección, hasta la
muestra Pc3202, por lo menos, con el Protviense­Za­
paltyubiense de la Plataforma Rusa (Fig. 8.6).
Otro límite bioestratigráfico relevante que reconocen
CÓZAR et al. (2011) dentro del Miembro AK2, se regis­
tra en la sección de Akerchi 2, debido a la presencia de
Seminovella elegantula RAUSER­CHERNOUSOVA (mues­
tra Pc2776) (Fig. 8.9). Este taxón se registra en la Zona
Cf17 de POLETAEV et al. (1991), en la Zona Cf9 de
CONIL et al. (1991) y en la Grindstone Limestone (Blo­
que de Alston) y Botany Limestone (Stainmore Trough)
en el norte de Inglaterra de posible edad Voznesseniense
(Plataforma Rusa) o Chokieriense (Europa Occidental).
Por lo tanto, Seminovella elegantula sería un marcador
potencial del límite Serpujoviense­Bashkiriense y tam­
bién permitiría reconocer el Voznesseniense (Fig. 8.6),
que es el primer subpiso del Bashkiriense en el esquema
de la Plataforma Rusa o el Chokieriense (Zona H de am­
monoideos) de Europa Occidental.
Conodontos
Las asociaciones de conodontos tanto de la sección
de Akerchi 1 como de Akerchi 2 (Figs. 8.8, 8.9), son es­
casas y están compuestas por taxones poco relevantes
bioestratigráficamente dentro del contexto de edad que
nos ofrecen los foraminíferos para estas secciones, ya
que su registro puede reconocerse desde el Viseense [i.e.
Gnathodus bilineatus bilineatus, Gnathodus girtyi girtyi,
Kladognathus tenuis/complectens, Hindeodus cristula,
Lochriea commutata, Synclydognathus spp., Cavusgna­
thus navicula? (HINDE) y Mestognathus bipluti].
Formación Idmarrach
Definida por BERKHLI & VACHARD (2002), los au­
tores estudiaron únicamente la sección de Idmarrach
1 que fue datada como Serpujoviense. Posteriormente,
CÓZAR et al. (2011), levantaron las secciones de Id­
marrach 3, que infrayace la sección Idmarrach 2, y la
sección de Idmarrach 2.
Foraminíferos
Ya a la base de la sección de Idmarrach 3 (muestra
Pc3390), CÓZAR et al. (2011) registran los foraminíferos
Archaediscus en estado tenuis, Endostaffella? sp. 1,
Eostaffella pseudostruvei y un taxón inusual en estas
asociaciones, ‘Millerella’ sp.. Loeblichia ukrainica, In­
solentitheca horrida y Endothyranopsis plana se en­
cuentran presentes en niveles más altos (muestras
Pc3392, Pc3393 y Pc3357, respectivamente) pero tam­
bién cercanos a la base del paquete de calizas bioclásti­
cas que componen la parte inferior de la sección (Fig.
8.10). En función de estos registros CÓZAR et al. (2011)
consideraron que la sección de Idmarrach 3 era de edad
Pendleiense (Zona E1, Serpujoviense inferior). Si se
compara con las asociaciones de foraminíferos de la Pla­
taforma Rusa, la base de la sección de Idmarrach 3 se
correspondería con el Tarusiense­Stesheviense (Fig.
8.6), fundamentalmente por la presencia de Neoarchae­
discus postrugosus (Fig. 8.10). La presencia de En­
dothyranopsis plana también sería indicativa del
Serpujoviense inferior.
En la sección de Idmarrach 1, ‘Turrispiroides’ sp. y
Eosigmoilina sp. se registran desde la base de la sección,
en las muestras Pc2303 y Pc2304 (Fig. 8.10). CÓZAR et
al. (2011) situaron el límite entre el Serpujoviense infe­
rior y el Serpujoviense superior a la base de la sección
de Idmarrach 1. Globoomphalotis? sp., y Eostaffella pos­
tmosquensis están presentes en las muestras Pc2307 y
Pc2311, respectivamente (Fig. 8.10), y según los mismos
autores su presencia implicaría un Arnsbergiense más
avanzado. Si se comparan estos datos con los del norte
de Inglaterra (CÓZAR & SOMERVILLE, 2015), la presencia
de ‘Turrispiroides‘ sp. y Eosigmoilina indicarían que en
estos niveles se podría reconocer la parte superior del
Serpujoviense inferior o Stesheviense superior. Si ade­
más se considera que en la muestra Pc2305 se produce
el registro de Plectostaffella varvariensiformis y a unos
pocos metros por encima el registro de Plectostaffella
sp. (Pc2306) y de Eostaffella postmosquensis (Pc2311)
(Fig. 8.10), se podría asignar esta parte de la sucesión de
la sección de Idmarrach 1, a la parte superior del Serpu­
joviense superior, es decir al subpiso Zapaltyubiense
(=Arnsbergiense superior). El conodonto Gnathodus bo­
llandensis (HIGGINS & BOUCKAERT )(Fig. 8.10) no se re­
gistra hasta la muestra ID1/5­3 (=Pc2322), a techo de la
sección. Lamentablemente, aunque pueda asignarse una
edad Zapaltyubiense para el techo de la sección gracias
al conodonto Gn. bollandensis, al igual que sucede en la
sección de Akerchi 2, las asociaciones de foraminíferos
no permiten identificar un Protviense ni un Zapaltyu­
biense bien definidos en la sección de Idmarrach 1 por
lo que sería más correcto, en función de los datos pre­
sentes, correlacionar la sección de Idmarrach 1 con los
subpisos Protviense­Zapaltyubiense (Fig. 8.6).
En la sección de Idmarrach 2, CÓZAR et al. (2011)
consideran que los registros de Bradyina cribrostomata
(desde niveles muy próximos a su base, muestras
Pc2324 y Pc2325, respectivamente), Plectostaffella spp.
(Pc2338), Monotaxinoides spp., Loeblichia minima (en
la parte media a superior de la sección, Pc2347), Eos­
taffellina ‘paraprotvae’ (en Pc2354), y ‘Turrispiroides’
sp. (Pc2356) (en niveles de la parte superior de la sec­
ción) podrían emplearse en la región de Adarouch como
marcadores bioestratigráficos para determinar el límite
Serpujoviense inferior­Serpujoviense superior (Fig.
8.11). Además, la presencia de Eostaffella postmosquen­
sis y Globoomphalotis? sp., señalarían un Arnsbergiense
superior. En la parte inferior de la sección de Idmarrach
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Figura 8.11.­ Sección estratigráfica de Idmarrach 2 donde se muestran los rangos estratigráficos y abundancias de los forami­
níferos mencionados en CÓZAR et al. (2011) y de los conodontos estudiados en la presente Tesis Doctoral (indicado su registro
mediante cuadrados). Zona ammo.: zonas de ammonoideos propuestas en CÓZAR et al. (2011); Subpiso P.R.: subpisos de la
Plataforma Rusa con el que podrían correlacionarse los materiales englobados en función de las asociaciones de foraminíferos
presentes; D.: Declinognathodus. Modificada de CÓZAR et al. (2011).
2 se registra Plectostaffella varvariensiformis (Pc2328)
que, junto con la presencia de Plectostaffella spp.
(Pc2338) y Loeblichia minima (Pc2347) (Fig. 8.11), po­
drían ser indicativas de una edad Protviense­Zapaltyu­
biense (Fig. 8.6).
El registro de Seminovella elegantula en la muestra
Pc2359 (Fig. 8.11), indicaría una edad Bashkiriense
(Voznesseniense) para este nivel, según CÓZAR et al.
(2011), aunque en este caso la presencia del conodonto
Declinognathodus inaequalis (HIGGINS), que es el mar­
cador bioestratigráfico del límite Misisípico­Pensilvá­
nico (=Serpujoviense­Bashkiriense; LANE et al., 1999),
y que se registra desde la muestra ID2/8­2 (=Pc2355)
(Fig. 8.11), justo por debajo del registro de Seminovella
aff. elegantula sería el taxón que permitiría localizar
este límite (Fig. 8.6).
Conodontos
En la sección de Idmarrach 1, se registra en el nivel
ID1/5­3 Gnathodus bollandensis (HIGGINS & BOUC­
KAERT) además de taxones que ya están presentes en ni­
veles más antiguos (Fig. 8.10). En esta parte de la
sucesión podría reconocerse la Zona de Gnathodus bo­
llandensis de HIGGINS (1985) (Figs. 8.6, 8.10). Esta zona
se correlacionaría con la Zona de Gn. b. bollandensis de
HIGGINS (1975) (Gran Bretaña), posiblemente con las
zonas de Gn. bollandensis y Gn. truyolsi de SANZ­LÓPEZ
et al. (2007) (Zona Cantábrica), las zonas de Gn. tru­
yolsi y Gn. postbilineatus de NEMYROVSKA et al. (2011)
(Zona Cantábrica), con la parte superior de la Zona de
Paragnathodus nodosus­Gn. bilineatus de PERRET
(1993), PERRET & WEYANT (1994) (Pirineos) (Fig. 8.1),
las Zonas de Gn. bollandensis­Adetognathus unicornis
y D. n. inaequalis­Gn. postbilineatus de DAVYDOV et
al. (2010) (Ucrania), la Zona de Gn. b. bollandensis­
Adetognathus unicornis y Gn. postbilineatus de NEMY­
ROVSKA (1999) (Ucrania) y la Zona de Gn. b.
bollandensis de KULAGINA et al. (1992, 2009, 2011)
(Urales Meridionales) (Fig. 8.2).
En la sección de Idmarrach 2, no se obtuvieron ele­
mentos conodontales hasta la parte superior de la sec­
ción, donde además de taxones ya registrados en niveles
más antiguos, se reconocen dos especies bioestratigrá­
ficamente muy significativas en la muestra del nivel
ID2/8­2 (Fig. 8.11). Al igual que en el nivel ID1/5­3, se
registra Gnathodus bollandensis y además Declinogna­
thodus inaequalis. Ambos taxones se reconocen a nivel
global, Gn. bollandensis para el Serpujoviense superior
(Arnsbergiense o Protviense superior­Zapaltyubiense)
y D. inaequalis para el Bashkiriense basal (Chokieriense
o Voznesseniense) y definen zonas de conodontos donde
son los taxones índice (Figs. 8.1, 8.2) (ver HIGGINS,
1985, WEYANT, 1985; MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, 1991; PE­
RRET & WEYANT, 1994; SANZ­LÓPEZ et al., 2007; KU­
LAGINA et al., 2009; 2011; DAVYDOV et al., 2010). A
partir de la muestra ID2/8­2 se reconoce la Zona de De­
clinognathodus noduliferus y, por lo tanto, el límite Mi­
sisípico­Pensilvánico o Serpujoviense­Bashkiriense
(Fig. 8.6). Esta zona se correlaciona con la zona del
mismo nombre de las Islas Británicas (HIGGINS, 1975,
1985), Zona Cantábrica (SANZ­LÓPEZ et al., 2007), Pi­
rineos (PERRET, 1993; PERRET & WEYANT, 1994), Alge­
ria (WEYANT, 1985) (Fig. 8.1), Ucrania (NEMYROVSKA,
1999) y Urales Meridionales (KULAGINA et al., 1992,
2009, 2011) (Fig. 8.2). No lo hace con la Zona de D. no­
duliferus según DAVYDOV et al. (2010) para Ucrania
porque estos autores definen una Zona de D. n. inae­
qualis­Gn. postbilineatus para el Zapaltyubiense supe­
rior (Serpujoviense) y no para el Voznesseniense
(Bashkiriense), mientras que el declinognatódido que se
reconoce en la región de Adarouch y que se considera
como marcador del límite Misisípico­Pensilvánico es D.
inaequalis, como se ha mencionado anteriormente.
Como se ha mencionado, en la muestra ID2/8­2 del
nivel ID2/8, se registra Gn. bollandensis. Lamentable­
mente, debido a la falta de registro en los niveles infe­
riores de esta sección no ha podido reconocerse la Zona
de Gn. bollandensis. Aún así, la correlación lito y bioes­
tratigráfica de las secciones de Idmarrach 1e Idmarrach
2 gracias a foraminíferos indica que la sección de Id­
marrach 1 se correlaciona con gran parte de la sección
de Idmarrach 2, especialmente con la parte de esta úl­
tima que no tiene registro de conodontos. Esta parte de
la sucesión de ambas secciones ha sido datada mediante
foraminíferos como Protviense­Zapaltyubiense, por lo
que posiblemente en muestreos más intensos pudieran
obtenerse conodontos pertenecientes a la Zona de Gna­
thodus bollandensis.
Un hecho a destacar es la presencia conjunta en la
parte superior de la sección de Idmarrach 2 de Decli­
nognathodus inaequalis con gran parte de los taxones
misisípicos presentes en las secciones de Tizra, Akerchi
e Idmarrach que se registran desde el Viseense (Fig.
8.11) y que, según algunos autores (ALDRIDGE, 1988;
HIGGINS, 1975, 1985; NEMYROVSKA, 1999), la mayoría
de ellos no cruzarían el límite Misisípico­Pensilvánico.
En realidad, la situación contraria se produce en varias
cuencas como señalan SANZ­LÓPEZ et al. (2006), aunque
en el grado en que ocurre en la región de Adarouch sólo
se produce en Malasia (METCALFE, 1980). En Europa
Occidental, por ejemplo, SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FE­
RRERA (2013) observan que Lochriea commutata se re­
gistra conjuntamente con D. inaequalis y se extingue
antes de la primera presencia de Declinognathodus la­
teralis (HIGGINS & BOUCKAERT) en el estratotipo de la
Formación Barcaliente y en NEMYROVSKA et al. (2011),
Lochriea senckenbergica NEMIROVSKAYA, PERRET &
MEISCHNER, Gn. bollandensis y Gn. postbilineatus NIG­
MADGANOV & NEMIROVSKAYA superan el límite Misisí­
pico­Pensilvánico en la sección de La Lastra (Zona
Cantábrica). En Libia, kladognátidos, cavusgnátidos,
gnatódidos y lochrieidos típicamente misisípicos se re­
gistran en niveles del Pensilvánico, documentado por la
presencia de distintas especies de Declinognathodus
(WEYANT & MASSA, 1985) y en la Cuenca de Ahnet­
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Figura 8.12.­ Sección estratigráfica de Tirhela donde se muestran los rangos estratigráficos y abundancias de los foraminíferos
mencionados en CÓZAR et al. (2011) y de los conodontos estudiados en la presente Tesis Doctoral (indicado su registro mediante
cuadrados). Zona: zona de ammonoideos propuestas en CÓZAR et al. (2011); Subpiso P.R.: subpisos de la Plataforma Rusa con
el que podrían correlacionarse los materiales englobados en función de las asociaciones de foraminíferos presentes. Modificada
de CÓZAR et al. (2011).
Moudir WENDT et al. (2009) registran en dos muestras
ejemplares de Cavusgnathus navicula, Mestognathus bi­
pluti, Gn. bollandensis y L. commutata, junto con D. no­
duliferus. Tradicionalmente, el límite Misisípico­
Pensilvánico en la Cuenca de Béchar se consideraba que
estaba dentro del Miembro Inferior de la Fm Tagnana.
Según este concepto, las faunas del Misisípico no cru­
zarían el límite Misisípico­Pensilvánico, pero reciente­
mente, en función de las asociaciones de foraminíferos
y de la litoestratigrafía de esta formación, se ha pro­
puesto que dicho límite se localice por debajo de la Fm
Tagnana, en la Formación Djenien (CÓZAR et al. 2015b).
Si este es el caso, entonces también en la Cuenca de Bé­
char se registran taxones misisípicos de conodontos en
el Pensilvánico, tales como lochrieidos, gnatódidos y
Cavusgnathus navicula (WEYANT, 1985). En la Cuenca
del Donets, en la sección de Zhelvakoya, NEMYROVSKA
(1999) sitúa el límite del Misisípico­Pensilvánico en la
caliza D5
8superior, con la presencia D. noduliferus s.l.
y en la caliza oolítica D5
9 registra L. commutata y Neo­
prioniodus singularis s.f. (HASS), aunque considera que
pueden encontrarse reelaborados (NEMYROVSKA, 1999;
NEMYROVSKA et al., 2011). En la sección de Kalmius
(NEMYROVSKA, 1999) también se registran L. commu­
tata, Gn. postbilineatus y L. ziegleri junto con D. nodu­
liferus y D. lateralis. Incluso en secciones de aguas
profundas como en la de Aksu en Tien Shan (Uzbekis­
tán), NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA (1992) registran
Gn. bilineatus bilineatus, Gn. bilineatus bollandensis,
Paragnathodus commutatus (=Lochriea commutata),
Pa. aff. commutatus, Gn. postbilineatus y Pa. nodosus
(=Lochriea nodosa) en materiales más modernos que el
límite Misisípico­Pensilvánico. Otro ejemplo se encuen­
tra en las secciones de Muradymovo y Verkhnyaya Kar­
dailovka en los Urales Meridionales, donde KULAGINA
et al. (1992) registran numerosas especies de Lochriea
(=Paragnathodus en su trabajo), subespecies de Gna­
thodus bilineatus e, incluso, Cavusgnathus unicornis y
Mestognathus bipluti en la Zona de D. noduliferus, al­
canzando muchos de estos taxones misisípicos la parte
superior de esta zona, encontrándose junto con D. late­
ralis. En China (WANG & QI, 2003), son diversos los ta­
xones que se registran conjuntamente con D. lateralis y
D. noduliferus y que incluso extienden su rango dentro
de la Zona de D. noduliferus, como Gn. bilineatus bo­
llandensis, Gn. bilineatus bilineatus, L. commutata, L.
nodosa y L. mononodosa. L. multinodosa (WIRTH) in­
cluso no se registra hasta esta última zona de conodon­
tos. La caliza Panching en Malasia ya es considerada
como pensilvánica desde su base, reconociendo MET­
CALFE (1980) la Zona de Idiognathoides noduliferus­
Streptognathodus lateralis de HIGGINS (1975) que,
posteriormente HIGGINS (1985) renombró como Zona
de Declinognathodus noduliferus debido a la presencia
de D. noduliferus inaequalis y D. noduliferus nodulife­
rus desde su base. Dentro de esta zona, METCALFE
(1980) reconoce diversos taxones misisípicos, como
Synclydognathus, Gn. bilineatus, subespecies de Gn.
girtyi, especies de Lochriea y Vogelgnathus, represen­
tando una asociación muy diversa de taxones misisípi­
cos en materiales pensilvánicos como la que está pre­
sente en la parte superior de la sección de Idmarrach 2
(Fig. 8.11).
Formación Tirhela
A esta formación se le asignó una edad Viseense su­
perior­Serpujoviense por BERKHLI y VACHARD (2002)
quienes la describieron por primera vez.
Foraminíferos
En CÓZAR et al. (2011) se indica que Plectostaffella
spp. está presente desde los niveles basales de la forma­
ción, (muestra Pc3300), y Eostaffellina ‘paraprotvae’ y
Bradyina cribrostomata, están presentes desde niveles
más modernos en la parte inferior de la sección (mues­
tras Pc3312 y Pc3314) (Fig. 8.12). Para CÓZAR et al.
(2011) los marcadores bioestratigráficos de un Arnsber­
giense (E2) avanzado son: Eostaffella postmosquensis,
ya en la muestra Pc3307 (aproximadamente a 6,5 m de
la base) y Globoomphalotis? sp., a nivel regional, en la
parte media de la sección (Pc3328). En función de estos
registros, CÓZAR et al. (2011) adscribieron la mitad in­
ferior de la sección de la Formación Tirhela al Serpujo­
viense superior (Arnsbergiense, E2). Si se comparan
nuevamente estas asociaciones de foraminíferos con las
de la Plataforma Rusa y con las facies someras del norte
de Inglaterra (CÓZAR & SOMERVILLE, 2015), se observa
que Plectostaffella varvariensiformis (Pc3299), Eostaf­
fellina ‘paraprotvae‘ (Pc3312), Plectostaffella spp. y
Eostaffella postmosquensis se registran en la parte basal
de la sección y que junto con Brenckleina rugosa
(Pc3322) (Fig. 8.12), es una asociación que podría co­
rresponderse con un Protviense­Zapaltyubiense (Fig. 8.6).
En la muestra Pc3364, hacia la mitad de la sección,
se registra por primera vez el foraminífero Novella? sp.
y en los niveles superiores, en concreto en el último pa­
quete calcáreo que se reconoce en esta sección, Semi­
novella elegantula (Fig. 8.12). CÓZAR et al. (2011)
indican que Novella sólo se reconoce en el Bashkiriense
en Ucrania según VACHARD & MASLO (1996) y MASLO
& VACHARD (1997). CÓZAR et al. (2011) mencionan que
HARRIS et al. (1997) registraron un ejemplar que tam­
bién describieron como Novella? sp. muy similar al de
Adarouch, 16 m por debajo del límite Serpujoviense­
Bashkiriense del Lisbourne Group en Alaska, pero que
BAESEMANN et al. (1998), estudiando los mismo niveles
sólo reconocieron Novella sp. en el Bashkiriense.
Ambos taxones permitirían adscribir la mitad superior
de la sección al Bashkiriense (Chokieriense, Zona de
ammonoideos H) según CÓZAR et al., (2011) y situar el
límite del Misisípico­Pensilvánico y Serpujoviense­Bas­
hkiriense, por debajo de la muestra Pc3364, donde se
produce el primer registro de Novella? sp (Fig. 8.12).
Esta localización viene corroborada por el inicio de la
sedimentación deltaica (a partir de la muestra Pc3366),
que es característica de la regresión del Bashkiriense en
esta cuenca y que también se reconocen a techo de la
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sección de Idmarrach 2 y, por el registro de Seminovella
elegantula en la muestra Pc3378 (Fig. 8.12), en los
pocos niveles calcáreos que precipitan entre las facies
deltaicas y que caracterizan los períodos más estables
tectónicamente. En función de lo anterior, el Voznesse­
niense (Bashkiriense) podría reconocerse por debajo de
la muestra Pc3364 (Fig. 8.6).
Conodontos
La sección de Tirhela no presenta unas asociaciones de
conodontos abundantes ni diversas. Se reconocen taxones
como Kladognathus pp., Hindeodus cristula, Mestogna­
thus spp. y Synclydognathus spp., además de unos pocos
fragmentos no identificables que no se han considerado
como relevantes bioestratigráficamente (Fig. 8.12).
Cuenca de Tindouf (sur de Marruecos)
CÓZAR et al. (2014a, b, c) estudiaron en detalle las
asociaciones de foraminíferos de esta cuenca. Las aso­
ciaciones de las secciones en los alrededores de Tinguiz
Remz (Fig. 8.13) son muy abundantes y diversas como
mencionan los autores, por lo que decidieron agrupar en
nomenclatura abierta aquellas especies con amplios ran­
gos estratigráficos en el Misisípico y que no suelen apor­
tar información bioestratigráfica relevante (i.e. especies
pertenecientes a los géneros Consobrinella, Earlandia,
Pseudotaxis, Endothyra, Mediocris, Palaeotex­ tularia,
Plectogyranopsis y Pseudoammodiscus). Debido a esto,
en este apartado sólo figuran aquellos taxones que son
significativos desde el punto de vista bioestratigráfico.
Aquellas especies cuya distinción taxonómica ha sido
complicada de establecer también han sido referidas en
nomenclatura abierta (CÓZAR et al., 2014a). Toda la in­
formación relativa a las asociaciones de foraminíferos y
conodontos desarrollada en este apartado viene referida
a los trabajos de CÓZAR et al. (2014a, c).
Foraminíferos
El primer intervalo bioestratigráfico que reconocen
CÓZAR et al. (2014a) está definido por las asociaciones
de foraminíferos de las capas 2 hasta la D. Dentro de
estas asociaciones destacan los Archaediscus en estado
angulatus (sensu CONIL et al., 1980), con una pared mi­
crogranular reducida y que muchos autores incluyen
dentro de Betpakodiscus (Fig. 8.13). Esta característica
en las formas en estado angulatus se alcanza en la base
del Viseense superior (=Asbiense inferior; subzonas
Cf6α­β de CONIL et al., 1980, 1991) aunque estas formas
se vuelven relativamente comunes en el Asbiense supe­
rior (Subzona de foraminíferos Cf6γ) (CONIL et al.,
1980; JONES & SOMERVILLE, 1996; CÓZAR & SOMERVI­
LLE, 2004; SOMERVILLE & CÓZAR, 2005). CÓZAR et al.
(2014a) también señalan la presencia inusual de Archae­
discus ex gr. karreri CONIL & LYS que suele emplearse
como marcador de la parte superior del Viseense supe­
rior (Brigantiense, Cf6δ) aunque puede reconocerse de
forma excepcional desde el Asbiense inferior terminal
(Cf6γ terminal o subzona Cf6γ2 de JONES & SOMERVI­
LLE, 1996; CÓZAR & SOMERVILLE, 2004). Otros registros
que pueden ser indicativos del Asbiense superior corres­
ponden a los taxones Neoarchaediscus (presencia escasa
y rara), Nodasperodiscus, Pseudoendothyra sublimis
SHLYKOVA, Omphalotis omphalota (RAUSER­CHERNOU­
SOVA & REITLINGER) y Globoendothyra globulus (EICH­
WALD) (CONIL et al., 1980; CÓZAR & SOMERVILLE, 2004;
CÓZAR et al., 2008a). CÓZAR et al. (2014a) consideran
que el intervalo entre las capas 2 y D (Formación Be­
taina) debería adscribirse al Asbiense superior (Zona de
ammonoideos B2).
El segundo intervalo bioestratigráfico que puede re­
conocerse es el definido a partir de las asociaciones de
foraminíferos de la capa E (CÓZAR et al., 2014a) ya que
las capas de caliza F y G se encuentran parcialmente do­
lomitizadas y los foraminíferos son escasos y poco sig­
nificativos bioestratigráficamente. En la capa E aumenta
la abundancia de foraminíferos y en concreto de Archae­
discus en estado angulatus, Pseudoendothyra sublimis,
Globoendothyra globulus, Neoarchaediscus [desta­
cando la primera presencia de N. akchimensis (GROZDI­
LOVA & LEBEDEVA)], de especies de Eostaffella [junto
con el primer registro de E. mosquensis VISSARIONOVA,
E. parastruvei (RAUSER­CHERNOUSOVA), E. proikensis
(RAUSER­CHERNOUSOVA), E. aff. exilis GROZDILOVA &
LEBEDEVA] y de Endothyranopsis [incluyendo la primera
presencia de E. crassa y E. pechorica (RAUSER­CHER­
NOUSOVA)]. En este nivel también se produce el primer
registro de Protoinsolentitheca fundamenta VACHARD &
CÓZAR, Vissarionovella tujmasensis (VISSARIONOVA) y
V. donezelli CÓZAR & VACHARD. CÓZAR et al. (2014a)
asignan esta asociación y, por tanto la capa E, al Bri­
gantiense inferior (Zona P1) ya que, aunque señalan la
ausencia de marcadores del Brigantiense, las abundan­
cias relativas de los distintos taxones y el cambio tan
drástico en la asociación respecto a la del intervalo in­
ferior, son característicos de asociaciones de foraminí­
feros del Brigantiense antes que las del Asbiense
superior, como también observaron SOMERVILLE &
CÓZAR (2005) y CÓZAR et al. (2008a).
La capa H también se encuentra parcialmente dolomi­
tizada, fundamentalmente en su base. CÓZAR et al. (2014a)
consideran que la capa H ya sería Brigantiense superior
debido al abundante registro de archaediscídos estelados,
en especial de Neoarchaediscus [con el primer registro de
Neoarchaediscus incertus (GROZDILOVA & LEBEDEVA), N.
parvus (RAUSER­CHERNOUSOVA), N. aff. postrugosus (REI­
TLINGER)] y Asteroarchaediscus (con el primer registro de
A. baschkiricus), y también por Planospirodiscus, que
ocasionalmente suele emplearse como marcador del Bri­
gantiense superior (Zona P2) ( como, por ejemplo, para
MAMET, 1974; CÓZAR et al., 2008a, 2010, 2011). El pe­
queño lentejón calcáreo H2 ha proporcionado ejemplares
de Planospirodiscus spp., así como el primer registro de
Euxinita efremovi (VDOVENKO & BRAZHNIKOVA) y de Ade­
massa inuncta VACHARD. La capa I presenta una asocia­
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Figura 8.13.­ Sección estratigráfica compuesta de Tinguiz Remz (Cuenca de Tindouf) donde se indican los rangos estratigráficos
y abundancias de los foraminíferos registrados en CÓZAR et al. (2014a) y de los conodontos estudiados en la presente Tesis Doctoral
(indicado su registro mediante cuadrados). Kras.: Krasnopolyaniense; M.; Medio; O.: Ouarkziz; Vozness.: Voznesseniense.
ción de forami­ níferos similar a la de la capa H. Cabe des­
tacar el registro de Endothyranopsis (Reitlingeropsis)
sphaerica (Fig. 8.13). COZAR et al. (2014a) la continúan
adscribiendo al Brigantiense superior.
La capa J presenta su base y techo dolomitizados por
lo que las asociaciones de foraminíferos fueron obtenidas
en el horizonte calcáreo central. En esta capa destaca den­
tro de la asociación de foraminíferos la primera presencia
de Planospirodiscus taymiricus (SOSSIPATROVA), que ade­
más son muy abundantes, Asteroarchaediscus rugosus
(REITLINGER), Tubispirodiscus simplicissimus BROWNE &
POHL, Archaediscus donetzianus SOSNINA y Biseriella
parva. CÓZAR et al. (2014a) datan esta asociación
como parte superior del Brigantiense superior o Bri­
gantiense terminal (P2c) gracias a la presencia de Pl.
taymiricus, T. simplicissimus y archaedíscidos evolu­
cionados, como Archaediscus donetzianus (Fig. 8.13).
En la capa K se registran hasta 34 primeras presen­
cias de nuevos taxones de foraminíferos, de los que hay
que destacar diversas especies de Janischewskina, (entre
ellas Janischewskina typica MIKHAILOV, J. delicata), Pa­
rajanischewskina brigantiensis CÓZAR & SOMERVILLE,
2006, Paramillerella tortula (ZELLER), Euxinita pen­
dleiensis, Eostaffella tenebrosa VISSARIONOVA, Pseudo­
cornuspira sp. y Archaediscidae nuevo género (Fig.
8.13). La mayoría de los taxones son marcadores del
Brigantiense superior según CÓZAR et al. (2014a), CONIL
et al. (1980), POTY et al. (2006) y CÓZAR et al. (2011),
siendo algunos de ellos considerados del Brigantiense
terminal. En esta capa dos registros que resultan intere­
santes son los del Janischewskina delicata y Paramille­
rella tortula. Como señalan CÓZAR et al. (2014a) estos
taxones fueron considerados como marcadores del Ser­
pujoviense en Rusia (GIBSHMAN 2001, 2003; KULAGINA
et al., 2009, 2011; ALEKSEEV et al., 2004), aunque re­
cientemente, GIBSHMAN et al. (2009) reconocieron estos
dos taxones en el Veneviense medio, en concreto en el
mismo nivel en el que se registra Lochriea ziegleri.
Según CÓZAR et al. (2014a) este registro en la Cuenca
de Moscú concuerda con el registro en la Cuenca de Tin­
douf, en materiales del Brigantiense terminal y, por lo
tanto, pre­serpujovienses.
Las asociaciones de las capas L y M son muy simi­
lares, contándose entre ambas 41 nuevos taxones de fo­
raminíferos (CÓZAR et al., 2014a). Dentro de los nuevos
taxones en la capa L destacan: Haplophragmina besche­
vensis, Eostaffella mirifica, E. postproikensis, Bradyina
sphaeoridea PUTRYA y Endothyranopsis plana (Fig.
8.13). Todos estos taxones se han empleado para reco­
nocer el Serpujoviense y el Tarusiense de la Plataforma
Rusa (LYS, 1979, 1985, MAMET et al., 1994; GIBSHMAN,
2001, 2003; BRENCKLE & MILKINA, 2003; CÓZAR et al.,
2008a, 2011; GIBSHMAN et al., 2009).
En la capa M se registran por primera vez Globival­
vulina moderata REITLINGER, G. paraeogranulosa CÓZAR
& SOMERVILLE, calcivertélidos, Archaediscus en estado
tenuis, Archaediscus angulatus SOSNINA, Bradyina nana
POTIEVSKAYA, Pseudoendothyra globosa ROZOVSKAYA,
Insolentitheca horrida, Pseudoglomospira? subquadrata
POTIEVSKAYA & VAKARCHUK, Eostaffella pseudostruvei,
E. angusta KIREEVA, E. acutiformis KIREEVA, y Eostaffe­
llina de los grupos E. decurta y E. ‘paraprotvae‘. Estos
taxones son también típicos del Serpujoviense inferior
según CÓZAR et al. (2014a), aunque los primeros ejem­
plares de Eostaffellina y Globivalvulina, así como Brad­
yina nana podrían indicar un Serpujoviense inferior más
avanzado. Estas asociaciones siguen siendo indicativas
de un Tarusiense (CÓZAR et al., 2014a).
En las capas N, O y P disminuye de forma progre­
siva la abundancia y diversidad de las asociaciones de
foraminíferos. Este hecho puede deberse, fundamental­
mente, a la dolomitización de estos niveles, aunque
CÓZAR et al. (2014a) tampoco descartan que sea en parte
debido a factores biológicos. En estas capas se recono­
cen 15 nuevos taxones, de los cuales hay que destacar,
en la capa N, el primer registro de Planospirodiscus gre­
gorii (DAIN), P. gregorii acutiformis (GRODZILOVA) y
Neoarchaediscus postrugosus y N. borealis (REITLIN­
GER). Para LYS (1979) Planospirodiscus gregorii era in­
dicativo del Serpujoviense superior, aunque CÓZAR et
al. (2014a) siguen considerando la capa N como Serpu­
joviense inferior ya que para estos autores como para
CÓZAR et al. (2008b, 2010), o MAMET (1970) y HALLET
(1971), es indicativo del Brigantiense superior. La capa
O presenta los nuevos registros de Brenckleina aff. ru­
gosa (BRAZHNIKOVA), Eosigmoilina explicata GANELINA
y Eosigmoilina namuriensis (DAIN), mientras que en la
capa P se reconoce Eostaffella chomatifera KIREEVA y
E. mutabilis RAUSER­CHERNOUSOVA. La diversidad de
las especies de Eosigmoilina y Brenckleina junto con la
presencia de Eostaffellina permitirían considerar la capa
O como Serpujoviense superior, siendo una asociación
típica del subpiso Protviense (CÓZAR et al., 2014a). Esta
asociación también es característica de la caliza Crag
Limestone del norte de Inglaterra, de edad Protviense
(CÓZAR & SOMERVILLE, 2015). Así, el intervalo entre la
capa L y base de la capa O se podría correlacionar con
los subpisos Tarusiense­Stesheviense del esquema cro­
noestratigráfico de la Plataforma Rusa.
Las asociaciones de foraminíferos más pobres en di­
versidad y abundancia se encuentran entre las capas Q y
S5, fundamentalmente porque las capas Q y R están fuer­
temente dolomitizadas, mientras que las otras capas son
calizas micríticas laminares donde los foraminíferos están
virtualmente ausentes (CÓZAR et al., 2014a). Los pocos
nuevos registros que se producen lo hacen en escasas ban­
das bioclásticas de las calizas que no se hallan dolomitiza­
das. En este intervalo se registran por vez primera:
Brenckleina rugosa (capa S3), y en la capa S4, Plectostaf­
fella reitlingerae GROVES, P. varvariensis, (BRAZHNIKOVA
& POTIEVSKAYA), P. jakhensis (REITLINGER), Globivalvu­
lina bulloides, Archaediscus variabilis REITLINGER, En­
dothyranopsis (Reitlingeropsis) sp. 2 y Eostaffella
postmosquensis. Todos estos taxones suelen encontrarse
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asociados en materiales del subpiso Voznesseniense, es
decir, de la parte basal del piso Bashkiriense según CÓZAR
et al. (2014a) y como también indican AIZENVERG et al.
(1979a), LYS (1985), VACHARD & MASLO (1996), EINOR
(1996) y KULAGINA et al. (2001, 2009). El intervalo de la
sucesión comprendido entre las capas O por debajo de la
capa S4, podría adscribirse al Protviense­Zapaltyubiense.
La capa T es una caliza micropeloidal laminada,
donde la diversidad de foraminíferos es muy baja, donde
sólo predomina Hemigordiellina y que se corresponde
con facies supramareales (CÓZAR et al., 2014a). En las
capas U y V aumenta la abundancia de foraminíferos y
se registran 27 nuevos taxones (CÓZAR et al., 2014a), de
los cuales los principales se encuentran indicados en la
Figura 8.13. De todos ellos cabe destacar, Semistaffella
elegantula, S. variabilis (RETILINGER), Pseudostaffella
y Varistafella. Seminovella elegantula es indicativa del
Voznessiense (ver CÓZAR et al., 2011) pero, según
CÓZAR et al. (2014a), el registro de S. variabilis es indi­
cador del Krasnopolyaniense (Bashkiriense), taxón del
que es marcador, al igual que señalan otros autores (SE­
MICHATOVA et al., 1979a, b; VACHARD & MASLO, 1996;
KULAGINA et al., 2001, 2009; KULAGINA & SINITSYNA,
2003). CÓZAR et al. (2014a) señalan que Pseudostaffella
y Varistafella no se registran hasta el subpiso Severo­
keltmiense (=Akavassiense en los Urales Meridionales),
ya en el Bashkiriense inferior avanzado (KULAGINA et
al., 2003) y que, aunque no se registran estos taxones,
sí lo hacen formas transicionales a ellos. De hecho, una
de ellas que es transicional a Pseudostaffella es muy si­
milar a Eostaffellina? sp. A (CÓZAR et al., 2014a, Fig.
13h) descrita por CÓZAR & SOMERVILLE (2015, Fig.
10h). Eostaffellina? sp. A presenta chomata mejor des­
arrollados, una pared trilaminar poco marcada y zonas
umbilicales más profundas, caracteres similares a los fu­
sulínidos Plectostaffella y Varistaffella (KULAGINA &
SINITSYNA, 2003) que, junto con Eostaffellina charac­
teris, permitió a CÓZAR & SOMERVILLE (2015) señalar
la posible presencia del Voznesseniense desde la Upper
Fell Top Limestone en el norte de Inglaterra.
Por último, la capa V destaca por un gran empobreci­
miento en las faunas de foraminíferos, registrándose única­
mente Brenckleina aff. rugosa forma 2 como taxón nuevo.
Conodontos
En la capa N se registran los conodontos Lochriea
commutata (BRANSON & MEHL), Mestognathus bipluti
HIGGINS, un fragmento de elemento S de Kladognathus
sp. y un fragmento de elemento P1 de Cavusgnathus
spp. En esta capa sólo se obtienen unos pocos ejempla­
res. Todos ellos presentan su primer registro, como se
ha visto para la región Adarouch, en materiales muchos
más antiguos que el Serpujoviense superior.
La capa T, de edad Bashkiriense (Voznesseniense)
presenta una asociación de conodontos muy pobre en
diversidad y abundancia, con sólo unas pocas presen­
cias. En esta capa se registran Cavusgnathus unicornis
YOUNGQUIST & MILLER e Hindeodus cristula, así como
elementos vicariantes M y S de Cavusgnathus spp., Kla­
dognathus spp. Como se puede observar, estos taxones
cruzan el límite Serpujoviense­Bashkiriense o Misisí­
pico­Pensilvánico. Este hecho, aunque no muy común
en todas las secciones donde se registren conodontos y
donde se encuentre presente este límite, se documenta
en varias zonas del mundo, siendo una de ellas la región
de Adarouch en la Meseta Central de Marruecos. En esta
zona, en la parte superior de la sección de Idmarrach 2,
se documenta una asociación de conodontos misisípicos
muy abundante y diversa en materiales pensilvánicos.
La edad Bashkiriense inferior avanzado (Krasnopol­
yaniense, Zona R1) de la capa U no sólo puede dedu­
cirse por las asociaciones de foraminíferos, sino que
también se ve confirmada por la presencia del cono­
donto Idiognathoides sulcatus sulcatus? HIGGINS &
BOUCKAERT (Fig. 8.8). La especie Ids. sulcatus se regis­
tra en el Voznesseniense terminal en la Cuenca del Do­
nets (NEMYROVSKA, 1999), el Kinderscoutiense en la
región de los Pennines en el N de Inglaterra (HIGGINS,
1975, 1985), el Bashkiriense inferior de la Cantábrica
(NEMYROVSKA et al., 2011) y Piso Luosuan (=Bashki­
riense) en el sur de China (WANG & QI, 2003). De
hecho, NEMYROVSKA et al. (2011) mencionan que el re­
gistro de Idiognathoides en facies someras se produce
dentro de la Zona de Reticuloceras (Krasnopolyaniense­
Severokeltmiense).
En la capa V sólo se obtuvo un elemento M de tipo
neoprioniodínido, perteneciente posiblemente a Cavus­
gnathus sp. o incluso a Adetognathus sp. Este último gé­
nero es el característico en el Bashkiriense y no
Cavusgnathus, aunque su primer registro se produce
desde el Arnsbergiense superior (HIGGINS, 19875, 1985;
y otros), pero en la sección de Tinguiz Remz no se han
identificado elementos P1 de Adetognathus.
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La mayoría de los estudios realizados sobre cono­
dontos a partir de su descubrimiento fueron enfocados
hacia la taxonomía, evolución y bioestratigrafía. Como
señala VON BITTER (1972), a partir de los años 50 y prin­
cipios de los 60 del pasado siglo muchos autores (ZIEGLER,
1960; COLLINSON, 1963; MÜLLER, 1962) consideraban que
aunque se observasen variaciones en la diversidad y
abundancia en la distribución de diversos taxones de co­
nodontos en función de la litología, al haberse encontrado
elementos conodontales en distintos tipos de facies, su
distribución no estaba controlada por factores ambientales
asociados a unas facies determinadas.
A partir de la década de los 60, los estudios sobre
control ambiental en conodontos comienzan a cobrar
mayor importancia, y diversos autores observan que,
en realidad, la distribución de los conodontos (su di­
versidad, abundancia y presencia o ausencia) se en­
cuentran controladas por los factores ambientales que
caracterizan los distintos medios sedimentarios de la
cuenca donde se registran y que, incluso, como men­
ciona VON BITTER (1972) este hecho se puede recono­
cer en diversas épocas geológicas (DRUCE, 1970;
GLOBENSKY, 1967; SEDDON, 1970; VON BITTER, 1972,
1976). Desde entonces, trabajos como los de REXROAD
(1981), REXROAD & HOROWITZ (1990), BROWN et al.
(1991), KRUMHARDT et al. (1996), STONE (1991), REX­
ROAD & MERRILL (1996) y SKOMSPKI (1996), entre
otros, han contribuido a un mayor conocimiento de la
distribución de los distintos taxones de conodontos del
Carbonífero en función de las facies sedimentarias
donde se encuentran representados.
La reconstrucción de sus modos de vida, preferen­
cias ecológicas, etc. se basa en caracteres observados en
las asociaciones biológicas y en su relación con los ma­
teriales en que se hallan. A este respecto, SWEET (1988)
llama la atención sobre la falta de un consenso sobre
ciertos aspectos de la paleoecología de este grupo, de
forma que el papel de los elementos conodontales a la
hora de inferir las condiciones paleoecológicas del am­
biente en que se depositaron no es tan importante como
el papel que juegan las características de las litologías
de esos ambientes para interpretar los nichos ocupados
por los distintos taxones de este grupo fósil.
Un aspecto importante del hecho de conocer los con­
dicionantes paleoecológicos de los distintos taxones y su
distribución en función de éstos en los diversos medios
sedimentarios radica en que estos factores son fundamen­
tales a la hora de realizar un estudio bioestratigráfico. La
ausencia de un taxón en una determinada muestra puede
no deberse a que exista una ausencia real de ese taxón
en la cuenca para un período determinado sino que el
medio representado por la muestra estudiada no sea el
más favorable para la presencia de ese taxón en con­
creto. De hecho, algunas  zonas bioestratigráficas regio­
nales establecidas para conodontos del Carbonífero se
encuentran diferenciadas en función de las asociaciones
registradas dependiendo de si la fauna es de aguas pro­
fundas o someras (p. ej. VARKER & SEVASTOPULO, 1985)
9.1.­ Modo de vida y modelos paleoecológicos
A día de hoy, se ha alcanzado un consenso generali­
zado sobre el carácter nectónico de los conodontos
como señala SWEET (1988). En cambio, siguen exis­
tiendo diversas posturas en lo referente a la relación con
el sustrato de los distintos taxones de conodontos y a su
distribución en la columna de agua, es decir, en la dis­
tinción entre un modo de vida pelágico y/o bentónico
para este grupo fósil.
POHLER & BARNES (1990), realizaron una síntesis de
los distintos modelos paleoecológicos establecidos por
diversos autores (Figura 9.1). Estos autores señalan que,
debido a que en un principio se consideraba a gran parte
de las especies de conodontos como pelágicas, en los
primeros modelos elaborados la distribución de los dis­
tintos taxones de conodontos se encontraba explicada
en función de la columna de agua, prestándole poca
atención a su relación con el sustrato. Posteriormente,
se comenzó a tener en cuenta el sustrato, al asumirse
que también habían especies nectobentónicas.
Modelo pelágico
SEDDON & SWEET (1971) sugirieron un modo de
vida pelágico y nectónico, cuya distribución era inde­
pendiente de las condiciones del sustrato. Explicaban
así el hecho de encontrar conodontos en cierto tipo de
pizarras negras que contenían exclusivamente fósiles
de organismos pelágicos, debido a que se acumularon
en el sustrato bajo condiciones anóxicas, que impedían
el desarrollo de fauna bentónica. A partir de la distri­
bución de dos géneros del Ordovícico medio y supe­
rior, Plectodina y Phragmodus, y de dos géneros del
Devónico superior, Icriodus y Palmatolepsis (Figs.
9.1A, B), provenientes de colecciones obtenidas en
Norteamérica y Australia, respectivamente, SEDDON &
SWEET (1971) desarrollaron un modelo paleoecológico
(Figs. 9.1A, B), explicando la existencia de una distri­
bución vertical de estos taxones en la columna de agua.
Según estos autores, el límite entre las dos biofacies
reconocidas en las asociaciones del Ordovícico y del
Devónico, representaba una barrera biológica en un
único sentido que aislaba una fauna de aguas profun­
das (Phragmodus y Palmatolepsis), con otra coexis­
tente de aguas someras (Plectodina e Icriodus). El
problema que hallaron fue que a partir del estudio de
las muestras, observaron la existencia de una segrega­
ción lateral de las biofacies que no coincidía, en prin­
cipio, con el modo de vida pelágico propuesto por los
autores, ya que deberían haber presentado una distri­
bución lateral más o menos uniforme.
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SEDDON & SWEET (1971) propusieron que, en vida,
distintas especies habrían habitado distintos niveles ver­
ticales de la columna de agua y lo representaron me­
diante el modelo de la Figura 9.1B. En este modelo se
encuentra representada la distribución de dos especies
pelágicas, una figurada mediante cruces (en sus estu­
dios, es por ejemplo, el caso de Plectodina) y la otra por
elipses (por ejemplo, Phragmodus). La primera especie
se habría desarrollado en un estrato cercano a la super­
ficie y la segunda, habría estado confinada a un estrato
más profundo. Ambas habrían tenido una distribución
uniforme. A medida que los individuos de cada especie
muriesen sus restos esqueléticos mineralizados, los ele­
mentos conodontales, se habrían ido acumulando en el
sustrato. Según este modelo, encontraríamos represen­
tantes de las cruces en todo el sustrato, pero de las elip­
ses sólo a partir del punto en que la parte superior del
estrato en el que estaban confinadas “tocase” el sustrato.
De esta forma, la distribución de las dos especies se en­
contraría representada de la siguiente manera:
­en una zona anterior a la muestra A sólo habría re­
presentantes de la especie señalada con cruces, mientras
que en una zona posterior al punto C sólo encontraría­
mos representadas elipses.
­en el punto A dominarían las cruces, aunque su nú­
mero iría disminuyendo lateralmente hacia el punto B,
donde habría un número similar de cruces y elipses,
mientras que en el punto C, dominarían los representan­
tes de la especie señalada con elipses.
Con este modelo, SEDDON & SWEET (1971) explica­
ban el hecho de que especies pelágicas, presentasen una
segregación lateral en las muestras.
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Figura 9.1.­ Modelos paleoecológicos. A). Modelo de estratificación vertical propuesto por SEDDON & SWEET (1971), para
explicar la distribución de Icriodus y Palmatolepsis Canning Basin (Australia). B) Modelo de estratificación vertical de SED­
DON & SWEET (1971) explicando la segregación lateral de biofacies. C) Modelo pelágico modificado por DRUCE (1973). To­
mada de POHLER & BARNES (1990). D) Combinación de los modelos nectobentónicos y planctónicos, propuesto por BARNES
& FAHRAEUS (1975). Tomadas de POHLER & BARNES (1990). E) Patrón de distribución de Polygnathus e Icriodus controlado
por la energía del medio, que está en función de la profundidad. Tomada de WEDDIGE & ZIEGLER (1976) en POHLER & BAR­
NES (1990).
Modificación del modelo pelágico
DRUCE (1973) modificó el modelo de SEDDON &
SWEET (1971) basándose en sus estudios de conodontos
del Paleozoico superior de Europa y Australia. Para
DRUCE (1973), los conodontos, además de presentar una
estratificación vertical respecto a la columna de agua,
eran más abundantes hacia la costa y próximos al sus­
trato (Fig. 9.1C). Este modelo permitía la existencia de
diferentes proporciones de conodontos de distintas fau­
nas a lo largo del gradiente deposicional, que las permi­
tidas por el modelo pelágico.
Modelo nectobentónico
BARNES & FÅHRAEUS (1975) también observaron
esta segregación lateral en conodontos ordovícicos pero
concluyeron que era debida a un modo de vida predo­
minantemente nectobentónico, más que pelágico.
En el dominio paleobiogeográfico del “Midcon­
tinent”, BARNES & FÅHRAEUS (1975) identificaron
entre dos y tres comunidades de conodontos segre­
gadas lateralmente (Fig. 9.1D). Éstas cambiaron su
composición genérica a lo largo del Ordovícico a ex­
cepción de un cierto tipo de conodontos típicos de
ambientes someros cercanos a la costa, que no varia­
ron a lo largo de todo el período. Además, estable­
cieron que la temperatura, salinidad, profundidad,
oxigenación y sustrato eran los factores que contro­
laban la distribución de las faunas de conodontos.
Concluyeron que, aquellos conodontos con una dis­
tribución restringida presentaban un modo de vida
nectobentónico, mientras que aquellos que estaban
presentes en los distintos ambientes presentaban un
modo de vida pelágico. Observaron también, que los
conodontos pelágicos estaban representados por ele­
mentos coniformes. El modelo propuesto por estos
autores, representa una combinación del modelo pe­
lágico y nectobentónico.
HIGGINS (1981b), aunque reconoce los dos modos
de vida a partir de las asociaciones de conodontos de
las biofacies presentes en el Namuriense, tanto de la
“provincia” de Eurasia como en la “provincia”·del
Midcontinent norteamericano, considera que más del
50% de los conodontos eran pelágicos. Dentro de las
formas pelágicas incluye a Gnathodus, Declinogna­
thodus, Idiognathoides, Idiognathodus, Neognathodus
e Idioprioniodus, mientras que considera nectobentó­
nicos a Windsorgnathus (=Clydagnathus), Cavusgna­
thus, Mestognathus, Adetognathus, Apatognathus s.f.
(pertenecientes al género multielemental Synclydog­
nathus), Rhachistognathus y Lambdagnathus s.f. (re­
conocido en el Midcontinent y perteneciente al género
multielemental Kladognathus).
Autores como KLAPPER & BARRICK (1978), realiza­
ron una revisión de la distribución de distintos organis­
mos pelágicos y bentónicos del Holoceno y del
Cretácico (p. ej.: foraminíferos, quetognatos, etc.) y la
enfrentaron con la de conodontos, para poder interpretar
la distribución de estos últimos. Estos organismos tam­
bién presentaban una segregación lateral, pero conclu­
yeron que determinar el modo de vida (bentónico o
pelágico) resultaba complicado basándose exclusiva­
mente en su patrón de distribución, y extrapolaron esta
conclusión a los conodontos.
Otro aspecto a tener en cuenta es la sobrerrepresen­
tación de algún elemento respecto a los demás en las co­
lecciones de elementos aislados. KOZUR (1976), así
como otros autores posteriormente, observaron que en
especies de conodontos de finales del Paleozoico y del
Triásico, los elementos que representaban partes de apa­
ratos conodontales de las mismas especies, se encontra­
ban en proporciones distintas en las colecciones de
elementos aislados respecto a las proporciones que se
conocían en las asociaciones naturales (por ejemplo,
predominio de elementos de plataforma respecto de ra­
miformes). Concluyó que estas especies de conodontos
podrían haber tenido distintos modos de vida a lo largo
de sus diferentes estadios ontogenéticos, de forma que
las formas juveniles habrían tenido un modo de vida pe­
lágico que cambiaría en la etapa adulta a nectobentónico
o bentónico. En este caso, los factores tafonómicos son,
fundamentalmente, los responsables de la sobrerrepre­
sentación de alguno de los tipos de elementos conodon­
tales ya que, como indican los estudios de (MCGOFF,
1991), la mayor presencia de un tipo concreto de ele­
mento conodontal también se encuentra estrechamente
ligada con el comportamiento diferencial de los distintos
tipos de elementos en función de su morfología, bajo un
mismo régimen hídrico.
En función de lo anterior se observa que la presen­
cia de los taxones de conodontos en las diversas lito­
logías que representen ambientes diferentes y las
condiciones ambientales inferidas a partir de sus ca­
racterísticas litológicas, serán fundamentales para in­
ferir el modo de vida de cada taxón en particular.
Por último, en cuanto a su modo de alimentación,
SWEET (1988) ya señaló que al ser marinos y nada­
dores activos, también debían haber sido predado­
res, que el autor cree evidenciado con la posesión
de un complejo aparato mineralizado compuesto por
elementos dentales, en la región cefálica. Otra evi­
dencia para el autor es la presencia de musculatura
ocular extrínseca. En diversos trabajos posteriores
se ha estudiado detalladamente la función del apa­
rato conodontal basándose en análisis de facetas de
desgaste de los elementos, patrones de estrías, dis­
tribución de los distintos tipos de elementos cono­
dontales dentro del aparato, entre otros, pudiéndose
determinar su comportamiento biomecánico (PUR­
NELL, 1995b; DONOGHUE & PURNELL, 1999; GOUDE­
MAND et al., 2011). Estos trabajos apoyaron la
naturaleza de predadores activos de los conodontos
ya señalada por SWEET (1988).
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9.2.­ Factores ambientales
La constitución de las asociaciones de conodontos
depende de la combinación de varios factores ambien­
tales aunque, en algunos casos concretos, su distribución
está controlada por algún factor predominante.
Profundidad
Para CLARK (1981), siguiendo el modelo pelágico,
en determinados momentos de la historia del grupo ha
existido una estratificación vertical, basada en la pre­
sencia persistente de algunos taxones en medios carac­
terizados por ser de aguas someras, y de otros en medios
más profundos. Por el contrario, SWEET (1988) consi­
dera que la profundidad en sí no sería un factor primario
que controlase su distribución, pero observa que la tem­
peratura, luminosidad, turbidez, energía, salinidad y la
densidad del agua, fluctúan de forma directa e indirecta
con la profundidad, por lo que uno de estos factores o
la combinación de varios de ellos podrían haber ejercido
un control directo en su distribución. 
Temperatura
SWEET (1988) reconoció para el Ordovícico faunas de
conodontos de latitudes bajas y faunas de latitudes altas
y observó que las escasas invasiones de especies carac­
terísticas de bajas latitudes en latitudes altas estaban
acompañadas por invasiones de aguas más cálidas de lo
usual que las presentes en esas latitudes. Además, las
pocas especies típicas de latitudes altas que migraron du­
rante el Ordovícico a latitudes más bajas, se establecieron
en ambientes más profundos que los de las especies de
latitudes bajas, que presentarían una temperatura similar
a los ambientes de latitudes mayores. Para este autor, la
temperatura podría haber jugado un papel importante en
la distribución de los conodontos en el Ordovícico.
En el Carbonífero, en cambio, las asociaciones de co­
nodontos están compuestas por taxones bastante cosmo­
politas, y no se llega a reconocer una segregación de éstas
en función de la latitud. Las variaciones en las asociacio­
nes en función de la temperatura que pueden reconocerse
se deben fundamentalmente a que las faunas sean de
aguas someras o profundas, de zonas de la plataforma cer­
canas a la costa o de cuenca. En estos casos, la tempera­
tura no es el factor principal sino uno más de los diversos
factores como, por ejemplo, la salinidad o la energía del
medio, que configuran la composición de la asociación.
Salinidad
La mayoría de los taxones aparecen conjuntamente
con otros organismos que no toleraban otra salinidad
que no fuese la marina normal, como por ejemplo, los
cefalópodos, por lo que existe un cierto consenso en que
la mayoría de las especies eran estenohalinas (SWEET,
1988). Aún así, algunos taxones como, por ejemplo, los
géneros del Misisípico Clydagnathus, Cavusgnathus y
Mestognathus, o Adetognathus para el Misisípico­Pen­
silvánico, presentaban una exitosa adaptación a ambien­
tes marinos someros, cercanos a la costa, caracterizados
por elevadas temperaturas y amplias fluctuaciones de
salinidad o con valores de salinidad extremos, por lo que
eran eurihalinos (VON BITTER, 1976; AUSTIN, 1976, HIG­
GINS, 1981; SANDBERG & GUTSCHICK, 1984; SWEET,
1988; VON BITTER et al., 1986).
Oxigenación de las aguas
Para autores como JEPPSON (1987) la oxigenación de
las aguas marinas es otro factor que pudo haber influido
en la distribución de los conodontos, por lo menos de
determinadas especies. A partir del estudio realizado en
sedimentos y conodontos silúricos, este autor observó
una importante desaparición de elementos de tipo pla­
taforma a principios del Wenlock, momento en el que
se registra un cambio de las condiciones oxigenadas
existentes en el medio a otras de efecto invernadero (con
alto contenido en CO2), expresado por una reducción de
la sedimentación carbonatada y la presencia de pizarras
negras. Por el contrario, JEPPSON (1987) señaló que este
cambio no afectó a gran parte de los taxones constitui­
dos por elementos coniformes. En cambio, SEDDON &
SWEET (1971) no consideran que la presencia de elemen­
tos conodontales en pizarras negras depositadas en con­
diciones anóxicas se debiese a su tolerancia a este tipo
de medio, sino más bien a un modo de vida pelágico.
Energía del medio
WEDDIGE & ZIEGLER (1976), como indica SWEET
(1988), estudiaron las relaciones porcentuales entre
Icriodus y Polygnathus de las calizas del Eifeliense en
Alemania, estableciendo una relación positiva entre
Icriodus y el contenido carbonático, y negativa entre
Polygnathus y el contenido en arcillas de las muestras.
Estos autores concluyeron que el factor determinante de
las biofacies de Icriodus y Polygnathus, eran las aguas
marinas someras de alta y baja energía (Fig. 9.1E).
SWEET (1988), a su vez, diferencia entre faunas cer­
canas a la costa y faunas alejada de la costa, relacionán­
dola con la morfología de los elementos y la
composición de los aparatos conodontales. Según este
autor, las especies que habitaban ambientes cercanos a
la costa, presentan aparatos con elementos discretos re­
lativamente largos, con un número reducido de dentícu­
los y con una mayor variabilidad morfológica. En sus
aparatos también se observa una composición más va­
riable que las especies que vivían en ambientes más ale­
jados. Señala además, que si se observa la diversidad de
este grupo a lo largo del tiempo, resulta evidente que
ésta ha sido siempre más baja en ambientes cercanos a
la costa que en aquellos más alejados, y que en su opi­
nión, las poblaciones también habrían sido más reduci­
das en los primeros. Por el contrario, las especies
adaptadas a ambientes alejados de la costa, se caracte­
rizan por elementos discretos pequeños, con elementos
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ramiformes que tienden a presentar procesos delicados,
con dentículos comprimidos y que confluyen lateral­
mente, mientras que la variedad de elementos pectini­
formes de plataforma habría sido mucho mayor que en
especies de medios más costeros. Además, la diversidad
específica y el tamaño de las poblaciones también son
mayores en este tipo de ambientes.
9.3.­ Estudio de los afloramientos
Un aspecto a destacar en todas las secciones mues­
treadas para esta Tesis Doctoral es la escasa uniformidad
en la presencia de elementos conodontales en los distintos
niveles que las componen (Anexos I a V). Aunque el nú­
mero de muestras productivas fue mayor que el de impro­
ductivas para este grupo fósil, hay que señalar que en
muchas de las muestras que se obtuvieron elementos co­
nodontales apenas se obtuvo uno o muy pocos ejemplares.
Esto implica que las asociaciones de conodontos obtenidas
en muchos niveles no fueron lo suficientemente represen­
tativas como para realizar un análisis paleoecológico de­
tallado de las mismas y el establecimiento de modelos
paleoecológicos propios, que representasen los ambientes
deposicionales reconocidos en los materiales del Viseense
superior, Serpujoviense y Bashkiriense tanto de la región
de Adarouch como de la Cuenca de Tindouf. Sólo en al­
gunos niveles la abundancia de elementos conodontales y
las asociaciones de conodontos reconocidas han permitido
establecer a grandes rasgos alguna biofacies o por lo
menos coincidir con la información obtenida sobre el am­
biente deposicional mediante el análisis litoestratigráfico
y de microfacies previamente realizados por CÓZAR et al.
(2008a, 2011, 2014a, b, c), SOMERVILLE et al. (2013), y de
corales SAID (2005), SAID et al. (2010, 2011) y RODRÍGUEZ
et al. (2013a, b).
Región de Adarouch (Meseta Central)
Formación Tizra
La sección de Tizra 3 comienza con depósitos del­
taicos (canales distributarios y frentes deltaicos) repre­
sentados por los conglomerados basales, producidos
durante etapas regresivas que caracterizan la destrucción
de materiales previamente depositados y la sedimenta­
ción de materiales continentales. Esta sección se carac­
teriza por la presencia de calizas masivas de grano fino
con cavidades estromatactoideas correspondientes a
montículos microbianos. A techo de algunos montículos
microbianos se reconocen asociaciones autóctonas de
corales rugosos solitarios (TZ3/5, TZ3/10; SAID et al.,
2011). En TZ3/8 destaca la presencia de esponjas. Los
bioclastos más comunes en gran parte de las muestras
son fragmentos de crinoideos y foraminíferos. Otros
bioclastos minoritarios que se reconocen en el residuo
sólido son fragmentos y moldes externos de braquiópo­
dos, ictiolitos (TZ3/1­2, TZ3/3­1, TZ3/5­2, TZ3/6 y
TZ3/7) y un escolecodonto (TZ3/3­1). Los materiales
se corresponden con depósitos de plataforma externa
según CÓZAR et al. (2008a). Como puede observarse en
la tabla de muestras productivas en conodontos de la
secciones de la Formación Tizra (Anexo I), sólo se han
obtenido dos elementos identificables en TZ3/3­1 y un
fragmento en TZ3/5­1, lo que no permite inferir ningún
tipo de información sobre paleoecología de conodontos
para esta sección.
Rudstones y brechas calcáreas correspondientes a
depósitos de “debris flow” caracterizan la sección de
Tizra 6. A techo se observan pizarras y lutitas indicando
una profundización dentro de la plataforma.
La sección de Tizra 4 presenta a la base areniscas
de color violáceo seguidas de niveles de calizas areno­
sas oolíticas y calizas bioclásticas interpretados como
medios de barras oolíticas e intermeareales dentro de
la plataforma interna. Los bioclastos más comunes son
foraminíferos, algas calcáreas y fragmentos de crinoi­
deos. En la muestra TZ4/5 hay un fragmento de ictio­
lito. El residuo sólido de algunas muestras (TZ4/1­1,
TZ4/3­1 y TZ4/4­2) presenta granos de cuarzo y la li­
monita es común en muchas de ellas. En cuanto a los
conodontos, se han recuperado únicamente fragmentos
de elementos conodontales que no han podido ser iden­
tificados en las muestras de TZ4/1­1 y TZ4/4­1. Este
tipo de medios someros y de alta energía no son los pre­
feridos por la mayoría de taxones de conodontos debido
a las variaciones en las condiciones ambientales. A este
factor hay que sumar además, que una mayor energía
en el medio implicará que los elementos discretos pue­
dan ser puestos en suspensión, sufrir transporte pos­
tmortem y fragmentación. Hacia techo una nueva etapa
de profundización queda evidenciada por la presencia
de lutitas y pizarras.
La sección de Tizra 2 presenta hacia la base niveles
de calizas bioclásticas con intercalaciones margosas y
con capas de oncoides afectados por tormentas y con­
centraciones de corales rugosos (TZ2/1), seguidos de ni­
veles de calizas masivas que lateralmente pasan a
calizas bioclásticas con corales (TZ2/2). Las asociacio­
nes de corales presentes en estos primeros niveles son
consideradas por SAID et al. (2010) como parautóctonas
o alóctonas, posiblemente transportadas de ambientes
arrecifales de medios marinos someros a otros más pro­
fundos. Suprayacentes a estos niveles se observan cali­
zas nodulares margosas con braquiópodos giganto­
próductidos y corales rugosos solitarios y tabulados
(TZ2/3); todos ellos indicativos de medios de plata­
forma interna según lo indicado en CÓZAR et al. (2008a).
La asociación de corales representada en TZ2/3 sería in­
dicativa de medios moderadamente profundos, por de­
bajo del nivel de base del oleaje y por encima del nivel
de base de tormentas, al encontrarse corales solitarios
transportados y colonias masivas que al hallarse bien fi­
jadas al sustrato se han encontrado en posición de vida
(SAID et al., 2011). Según CÓZAR et al. (2008a), los bio­
clastos más comunes son foraminíferos, algas calcáreas,
ostrácodos y crinoideos. En menor grado pero también
presentes en varias muestras son los gasterópodos
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(TZ2/1­2, TZ2/1­3, TZ2/1­4), ictiolitos (Pc2379, TZ2/1­
2, Pc2382, TZ2/1­3, TZ2/1­4, TZ2/2­3 y TZ2/3­2), bra­
quiópodos (TZ2/1, TZ2/2­2, TZ2/3­2), briozoos (TZ2/1,
TZ2/3­2), y escolecodontos (TZ2/1­1). En general, las
muestras presentan una alta diversidad de grupos fósiles,
mayor que en las secciones anteriores. Gran parte de las
muestras de la sección de Tizra 2 no presentan conodon­
tos, a excepción de algunos elementos discretos que se
han obtenido de muestras de la base y de las asociacio­
nes muy abundantes y diversas del nivel TZ2/4. En las
muestras de la base que han sido productivas en elemen­
tos conodontales (Anexo I, muestras TZ2/1­2, TZ2/1­3,
TZ2/2­3 y TZ2/3­2), el número de ejemplares obtenidos
e identificados es muy bajo por lo que son poco repre­
sentativos para realizar consideraciones paleoecológicas
(TZ2/1­2, 4 elementos P1 de Gnathodus girtyi girtyi y 3
fragmentos de elementos P sin identificar, TZ2/1­3, 2
elementos P1, uno de Gnathodus spp. y otro de
Synclydognathus spp; TZ2/2­3, 1 elemento P1 de Loch­
riea commutata; TZ2/3­2, 1 elemento P1­P2 de Kladog­
nathus tenuis/complectens y 3 elementos P1, uno de
Gnathodus girtyi girtyi, otro de Mestognathus bipluti y
otro de Lochriea commutata).
En el nivel TZ2/4 correspondiente a las facies late­
rales de destrucción del montículo microbiano se toma­
ron cuatro muestras de base a techo: TZ2/4­1, Pc2402,
TZ2/4­2 y TZ2/4­3, siendo la muestra TZ2/4­3, la única
no productiva. En las facies laterales del otro lado del
montículo se tomó una muestra más, siglada como
Pc3864, que también fue productiva. Como puede ob­
servarse en el Anexo I y en los diagramas de sectores de
las muestras anteriores de las Figuras 9.2A, B y C y de
la Figura 9.3A, hay 3 géneros que predominan en esta
asociación que son Idioprioniodus (590 elementos cla­
sificados y 557 fragmentos identificados en todas las
muestras), Gnathodus (537 elementos en total) y Loch­
riea (534 elementos). Dentro de éstos, Gnathodus es el
que presenta una mayor diversidad de especies y subes­
pecies seguido de Idioprioniodus, como puede obser­
varse en los diagramas de barras de las mismas figuras.
En cambio, el género Lochriea sólo se encuentra repre­
sentado por una única especie, L. commutata. En cuanto
a estos tres géneros, como se ha comentado en el capítulo
de Tafonomía, los aparatos conodontales se encuentran
representados por todos sus elementos (Figs. 9.2A, B, C;
Anexo I), y de éstos se han recuperado tanto formas ju­
veniles como adultas, por lo que, aunque se observa un
cierto transporte postmortem debido a que no se encuen­
tran representados todos los elementos en las proporcio­
nes que debieran estarlo en función del número de
elementos P, estos taxones habitaban el ambiente en
torno al montículo microbiano. Esto sería indicativo de
que sus elementos son autóctonos en sentido tafonómico
(FERNÁNDEZ­LÓPEZ, 1990, 1997, 2000). Además, Gna­
thodus, que es considerado como nectobentónico, se ca­
racterizaba por habitar medios de condiciones marinas
normales, sin fluctuaciones en los parámetros ambienta­
les, prefiriendo ambientes tranquilos y profundos dentro
de la plataforma (VON BITTER, 1992; MERRILL, 1973;
MERRILL & VON BITTER, 1976; REXROAD, 1981; HIGGINS,
1981b;  SANDBERG & GUTSCHIK; 1984; SKOMPSKI, 1996;
KRUMHARDT et al., 1996). Lochriea tenía el mismo tipo
de preferencias ecológicas (SKOMSPKI, 1996). Idioprio­
niodus ha sido reconocido en ambientes marinos tran­
quilos, que pueden ser ricos en materia orgánica (BROWN
et al., 1991; REXROAD, 1993). En función de lo anterior,
Idioprioniodus, Gnathodus y Lochriea, pueden conside­
rarse como entidades démicas ya que, con toda probabi­
lidad, los elementos conodontales registrados
pertenecerían a organismos que habitaron  el lugar o re­
gión donde han sido encontrados  (FERNÁNDEZ­LÓPEZ,
1990, 1997, 2000). El hecho de presentar integridad es­
quelética, representación de los distintos estadios onto­
genéticos y de formas sinestrales y dextrales, así como
la compatibilidad ecológica entre los taxones y su com­
patibilidad paleomabiental con las litofacies representa­
das en este nivel (FERNÁNDEZ­LÓPEZ, 2000), indicarían
con toda probabilidad que fuesen  taxones eudémicos, y
que no solo fuese su lugar de vida, sino que también po­
dría haber sido su lugar de reproducción (FERNÁNDEZ­
LÓPEZ, 1990, 2000). 
Kladognathus es el cuarto taxón más abundante den­
tro de la asociación (74 elementos conodontales clasifi­
cados entre todas las muestras de este nivel) (Figs. 9.2A,
B, C; Fig. 9.3.A), aunque el número de ejemplares de­
crece considerablemente respecto de Idioprioniodus,
Gnathodus y Lochriea. No se han obtenido todos los
elementos de su aparato conodontal y, aunque hay re­
presentadas tanto formas adultas como juveniles, fun­
damentalmente se obtienen formas adultas de elementos
P1­P2 y M, y fragmentos de procesos de elementos S
Conviene resaltar que todos los componentes del apa­
rato conodontal de Kladognathus, incluso sus elementos
P1­P2, son formas ramiformes delicadas, no como los
de Idioprioniodus, por lo que pueden ser fácilmente
puestos en suspensión y ser transportados y fragmenta­
dos, respecto de los elementos de tipo pectiniforme de
platforma como los de Gnathodus y Lochriea (BROAD­
HEAD et al., 1990; MCGOFF, 1991). Lo anterior nos in­
dica la existencia de transporte postmortem, afectando
especialmente a formas juveniles. KRUMHARDT et al.
(1996) definieron tres biofacies en el modelo paleoco­
lógico que elaboraron para la parte inferior de la For­
mación Wahoo Limestone de edad Misisípico inferior
(Chesteriense) del Brooks Range de Alaska; biofacies
de cavusgnátidos, biofacies de cavusgnátidos­kladog­
nátidos y biofacies de gnatódidos­hindeódidos (Fig.
9.4). Según estos autores, la abundancia de Kladogna­
thus aumenta desde la biofacies de cavusgnátidos (ca­
racterística de medios someros a restringidos) a la de
cavusgnátidos­kladognátidos, es decir, a medida que pa­
samos a medios más profundos dentro de la plataforma
pero por encima del nivel del oleaje, y que disminuye
su presencia considerablemente en las asociaciones de
conodontos correspondientes a las biofacies de gnató­
didos­hindeódidos (considerada como perteneciente a
medios de plataforma abierta por debajo del nivel de
base del oleaje). En función de lo anterior, aunque los
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elementos de Kladognathus han sufrido transporte, la
presencia fundamentalmente de elementos de formas
adultas podría suponer que este taxón habitaba áreas
próximas al montículo, pero no necesariamente las ad­
yacentes a él (debido al escaso número de ejemplares).
Si este fuera el caso, los elementos de Kladognathus ha­
brían sido transportados, siendo alóctonos en sentido ta­
fonómico (FERNÁNDEZ­LÓPEZ, 1990, 2000). Otra posi­
bilidad es que el taxón también formase parte de la
asociación de conodontos cercana al montículo micro­
biano, y que su baja representatividad, aparte de la exis­
tencia de transporte, estuviese relacionada a que debido
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Figura 9.2.­ Gráficos de sectores y barras en los que se documentan los géneros y, especies y subespecies, respectivamente, re­
gistrados en el nivel TZ2/4 (sección de Tizra 2). En el diagrama de sectores se indican el número de ejemplares obtenidos por
género y el porcentaje que representan en la asociación. A) Muestra TZ2/4­1, B) Muestra Pc2402, C) Muestra TZ2/4­2. I. cl.:
Idioprioniodus claviger, I. c.: Idioprioniodus conjunctus, I. spp.: Idioprioniodus spp., K. t/c.: Kladognathus tenuis/complectens,
K. spp.: Kladognathus spp., H. c.: Hindeodus cristula, H. spp.: Hindeodus spp., C. spp.: Cavusgnathus spp., G. b. b.: Gnathodus
bilineatus bilineatus, G. b. ssp. 1: Gnathodus bilineatus ssp. 1, G. b. ssp. 2: Gnathodus bilineatus ssp. 2, G. b. ssp. 3: Gnathodus
bilineatus ssp. 3, G. b. sspp.: Gnathodus bilineatus sspp., G. g. g.: Gnathodus girtyi girtyi, G. g. i.: Gnathodus girtyi intermedius,
G. g. s.: Gnathodus girtyi soniae, G. g. sspp.: Gnathodus girtyi sspp., “G”. h.: “Gnathodus” homopunctatus, G. pb. tr. G. b.:
Gnathodus praebilineatus transicional Gnathodus bilineatus, E. vic. g.: Elementos vicariantes gnatódidos, M. bi.: Mestognathus
bipluti, M. spp.: Mestognathus spp., L. c.: Lochriea commutata, L. spp.: Lochriea spp., V. c.: Vogelgnathus campbelli.
la profundidad y a las condiciones ambientales relacio­
nadas con ella nos hallásemos cerca de su límite de acción.
En esta segunda situación,  los elementos conodontales se­
rían autóctonos tafonómicamente. Aún así, es bastante pro­
bable que Kladognathus fuese un taxón démico y dentro de
este concepto, de tipo miodémico o por lo menos para­
démico, implicando que aunque este medio no fuese su
lugar de reproducción podría haberlo habitado o haber
sido transportado lateralmente desde zonas cercanas,
respectivamente (FERNÁNDEZ­LÓPEZ, 1990, 2000).
Mestognathus es el quinto taxón en abundancia den­
tro de la asociación de conodontos de TZ2/4 (15 ejem­
plares en las 4 muestras productivas). La mayoría de los
autores coinciden en que este taxón habitaba principal­
mente, ambientes someros cercanos a la costa (VON BIT­
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Figura 9.3.­ Gráficos de sectores y barras en los que se documentan los géneros y, especies y subespecies, respectivamente, re­
gistrados en A) el nivel TZ2/4 (sección de Tizra 2), B) sección de Tizra 9, y C) sección de Tizra 11. En los diagramas de sectores
se indican el número de ejemplares obtenidos por género y el porcentaje que representan en la asociación. I. cl.: Idioprioniodus
claviger, I. c.: Idioprioniodus conjunctus, I. spp.: Idioprioniodus spp., K. t/c.: Kladognathus tenuis/complectens, K. spp.: Kla­
dognathus spp., C. spp.: Cavusgnathus spp., G. b. b.: Gnathodus bilineatus bilineatus, G. b. sspp.: Gnathodus bilineatus sspp.,
G. g. g.: Gnathodus girtyi girtyi, G. g. s.: Gnathodus girtyi soniae, G. g. sspp.: Gnathodus girtyi sspp., “G”. h.: “Gnathodus”
homopunctatus, E. vic. g.: Elementos vicariantes gnatódidos, M. bi.: Mestognathus bipluti, M. spp.: Mestognathus spp., L. c.:
Lochriea commutata, L. spp.: Lochriea spp.
TER, 1976; AUSTIN, 1976; HIGGINS, 1981b; BELKA, 1983;
VON BITTER et al., 1986). SANDBERG & GUTSCHIK (1984)
propusieron la biofacies de Mestognathus como carac­
terísticas de medios someros (intermareales y de sab­
kha). En las Provincias Atlánticas de Canadá, VON
BITTER (1976) y VON BITTER et al. (1986) resaltan su
presencia en medios intermareales y de barras oolíticas,
pero siempre cercanos a la costa. HIGGINS (1981b) men­
ciona su presencia en Gran Bretaña en calizas negras
correspondientes a facies de lagoon y, por lo tanto,
menos energéticos, aunque comenta que su abundancia
en las asociaciones de conodontos decrecía a medida
que se encontraban más alejados de la costa. Todo ello,
hizo concluir a VON BITTER et al. (1986) que la distribu­
ción de Mestognathus no se encontraría controlada por
la energía del medio como suponía BELKA (1983), sino
más bien por la salinidad. Debido a que se encontraban
asociaciones abundantes de Mestognathus tanto en am­
bientes energéticos como tranquilos, siempre cercanos
a la costa, consideraron que este taxón era tolerante a
las fluctuaciones de salinidad. Existe un consenso ge­
neral, como señalan VON BITTER et al. (1986), en que
Mestognathus era un taxón eurihalino, característico de
medios someros a muy someros y con un modo de vida
probablemente nectobentónico. Estos autores señalan
también que su presencia en medios más alejados de la
costa puede ser debida a transporte postmortem aunque,
analizando las colecciones de METCALFE (1981), obser­
varon unas asociaciones probablemente autóctonas en
las Calizas Thornton y las Salt Hill Cap Beds de Gran
Bretaña que representaban medios más profundos que
el hábitat más característico de Mestognathus. Estas li­
tologías se correspondían con depósitos de carbonatos
adyacentes a facies de montículos microbianos de tipo
Waulsortian. En las asociaciones del nivel TZ2/4 de la
sección de Tizra 2, observamos como Mestognathus es
uno de los componentes minoritarios de ellas, pero que
se encuentra presente en todas las muestras de las facies
laterales del montículo microbiano de TZ2/4. Como los
ejemplares obtenidos se caracterizan todos por ser for­
mas adultas a gerontes, su presencia en este medio más
profundo puede deberse a transporte postmortem, como
sugieren VON BITTER et al. (1986) o a que unos pocos
ejemplares adultos pudieran haber alcanzado este
medio, debido a su reconocida tolerancia a las fluctuacio­
nes de los parámetros ambientales y a que por ser los ele­
mentos de mayor tamaño, son los más difíciles de poner
en suspensión (DAVIES et al., 1993). Aunque posible­
mente fuese un taxón adémico [si sus fósiles no se regis­
tran en el lugar de vida o donde se desarrolló  la entidad
paleobiológica; FERNÁNDEZ­LÓPEZ (1990; 2000)], tam­
poco hay que descartar que podría tratarse de un taxón
miodémico o paradémico, siendo un área que podría
haber habitado pero no reproducido o que habitase una
zona cercana y que fuese transportado al medio donde fi­
nalmente han quedado registrados sus elementos (FER­
NÁNDEZ­LÓPEZ, 1990, 2000). 
Por último, otros taxones que se reconocen en las
asociaciones de conodontos de las muestras de TZ2/4
son Cavusgnathus, Hindeodus y Vogelgnathus, repre­
sentados por uno o muy pocos ejemplares. Cavusgna­
thus es un taxón que suele encontrarse en medios
similares a los de Mestognathus, con preferencia por
medios someros y donde existen condiciones variables,
por lo menos, de energía, cuando no de salinidad si son
muy restringidos (AUSTIN, 1976; VON BITTER, 1976;
HIGGINS, 1981; VON BITTER et al., 1986; SWEET, 1988;
DAVIES et al., 1993; KRUMHARDT et al., 1996).  Hinde­
odus, por el contrario prefería ambientes marinos nor­
males, más tranquilos y más profundos o por lo menos,
con una profundidad relativa, como Gnathodus (KRUM­
HARDT et al., 1996). Según KRUMHARDT et al. (1996),
Vogelgnathus es común en medios marinos restringidos
o someros basándose en la distribución de este taxón
presentada por PURNELL & VON BITTER (1992). En cam­
bio, REXROAD & MERRILL (1996) señalan que en una
asociación de conodontos dominada por Cavusgnathus
y Kladognathus proveniente de la Reelsville Limestone
(Chesteriense) de Indiana, recuperaron elementos de Vo­
gelgnathus en unas calizas arcillosas correspondientes a
medios de plataforma interna con una cierta profundidad
y turbidez, pero con una mayor circulacion de aguas. Para
VAN DEN BOOGARD (1992) valores altos de V. campbelli
en las asociaciones podrian estar relacionados con perío­
dos transgresivos. De hecho, este taxón  puede ser común
en medios profundos de la Zona Cantábrica (p. ej. sección
de Triollo; NEMYROVSKA, 2005). En estos casos, en los
que apenas se registran elementos conodontales, consi­
deramos que son más bien adiciones post­mortem y que
los elementos conodontales de estos taxones fueron trans­
portados desde áreas cercanas, es decir, que son alóctonos
tafonómicamente. Es posible que  Hindeodus y Vogelg­
nathus fuesen entidades démicas de tipo paradémico,
aunque no puede descartarse que fuesen adémicas (FER­
NÁNDEZ­LÓPEZ, 1990, 2000). Cavusgnathus es posible
que fuese adémico para el medio representado en TZ/4.
Las muestras del nivel TZ2/4 presentan una gran di­
versidad y abundancia de otros grupos fósiles. Los más
abundantes y en un número elevado, son crinoideos, fo­
raminíferos e ictiolitos, presentes en todas las muestras,
seguidos de ostrácodos y, en menor número, briozoos,
braquiópodos, gasterópodos, fragmentos de corales y
algas calcáreas. SAID et al. (2011) reconocen una aso­
ciación de corales solitarios sin disepimentos y colonias
ceriodes de corales tabulados en estas mismas facies.
Según estos autores sería una asociación localizada en
la periferia de los montículos microbianos y muy cer­
cana a las facies de núcleo de éstos, interpretándola por
los taxones que la constituyen como por su preserva­
ción, como una fauna autóctona de los flancos del mon­
tículo. Aunque muchos de los bioclastos se encuentran
fragmentados, no se observa una selección de éstos, ha­
llándose fragmentos de diverso tamaño en las mismas
muestras. Por ejemplo, son característicos de estas fa­
cies los talos largos de crinoides con múltiples artejos.
Esto indicaría que en el medio existiría la suficiente
energía como para provocar su fragmentación pero que
no sería lo suficientemente constante como para produ­
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cir la desarticulación de los artejos, su transporte y se­
lección en función del tamaño. Este hecho también se
ve reflejado en los conodontos, al hallarse gran parte de
los elementos de muchos de los aparatos conodontales
de los distintos taxones presentes, como en la diversidad
de grupos fósiles reconocidos. La limonita es común en
las muestras y en alguna de éstas también hay pirita y
pirita oxidada. Se observan bioclastos limonitizados y
piritizados en las muestras TZ2/4­2 y Pc3864, y muchos
de los cubos de pirita se encuentran oxidados. Además,
en función al elevado contenido bioclástico, a la falta de
selección de los fragmentos, a la presencia de todos o
casi todos los elementos de gran parte de los aparatos co­
nodontales y a la presencia de limonita y pirita oxidada,
la tasa de sedimentación debería de haber sido muy baja.
En función de todo lo comentado para el nivel TZ2/4
(muestras TZ2/4­1, Pc2402, TZ2/4­2 y PC3864), Idio­
prioniodus sería el taxón que caracterizaría la asociación
de conodontos reconocida en las facies laterales de des­
trucción del montículo microbiano. La presencia notable
de Gnathodus y Lochriea, así como de escasos elementos
de Hindeodus y Vogelgnathus, nos indicarían un medio
marino relativamente tranquilo y profundo, aunque no
muy profundo, como suele ser el preferido por estos ta­
xones, ya que hay taxones de medios más someros como,
por ejemplo, Kladognathus y posiblemente también,
Mestognathus. Los montículos se ubicarían en una zona
relativamente profunda de la plataforma externa, pero se
verían afectados por momentos puntuales de más energía,
probablemente por episodios de tormentas, responsables
de la destrucción de los grupos fósiles que habitasen las
áreas adyacentes al montículo o sobre éste, creando estas
facies de destrucción lateral del montículo.
La sección de Tizra 5 se inicia con unas calizas ma­
sivas microbianas características de un montículo mi­
crobiano. Este montículo se correlaciona con el del
techo de la sección de Tizra 2. El contenido bioclástico
es poco abundante y diverso, reconociéndose foraminí­
feros, crinoideos e ictiolitos. Sobre él se depositaron pi­
zarras y lutitas con algún nivel calcáreo intercalado. A
techo, se desarrolla un biostromo (SAID, 2005; SAID et
al., 2011) dominado por corales rugosos faceloides (Si­
phonoden­ dron, Diphyphyllum y Tizraia) y en menor
número tabulados. Éstos se encuentran asociados a es­
ponjas, braquiópodos, crinoides e incertae sedis Sac­
camminopsis, en capas por debajo y por encima del
biostromo principal. Según SAID et al. (2011) es una
asociación similar a la descrita en plataformas de aguas
someras del oeste de Europa pero también típica de ca­
lizas de aguas someras desarrolladas sobre montículos
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Figura 9.4.­ Modelo paleoecológico establecido por KRUMHARDT et al. (1996) a partir de las asociaciones de conodontos pre­
sentes en la Formación Wahoo Limestone del Brooks Range en Alaska. para el Misisípico terminal (Chesteriense).
microbianos. Se reconocen también otros bioclastos
como crinoideos, braquiópodos, briozoos, ictiolitos y al­
gunas espículas de esponjas. Las muestras tomadas en
estos niveles del techo, aunque productivas en elemen­
tos conodontales, presentan una abundancia y diversi­
dad muy bajas como para considerar los ejemplares
obtenidos, representativos para un análisis paleoecoló­
gico (Anexo I). A partir de los caracteres litoestratigrá­
ficos, el estudio de las microfacies y el contenido
bioclástico se considera que a techo de esta sección se
produce un episodio de somerización dentro de la pla­
taforma externa.
Por último, en la Formación Tizra se tomaron mues­
tras aisladas de las facies laterales de otros montículos
microbianos, una de un pequeño montículo a techo de
la sección de Tizra 2 (Tizra 9, muestra Pc3808) y otra
en la base de un montículo rotado, lateral al de Tizra 2
y equivalente al nivel TZ2/4 (Tizra 11, muestra Pc3848).
Las muestras Pc3808 y Pc3848 presentan, como se ob­
serva en las Figuras 9.4B y C y en el Anexo I, una aso­
ciación de conodontos similar a la reconocida en TZ2/4,
caracterizada por la presencia de Idioprioniodus e im­
plicando ambientes de plataforma externa. El contenido
fósil también es similar al de las muestras provenientes
del nivel de TZ2/4.
Formación Akerchi
En ambas secciones muestreadas de esta formación
(secciones de Akerchi 1 y Akerchi 2), las asociaciones
de conodontos presentan una diversidad y abundancia
muy bajas, fundamentalmente debido a las facies some­
ras que representan las litologías que las componen.
La sección de Akerchi 1 y, en concreto el Miembro
AK1 de la Formación Akerchi, comienza a la base con
conglomerados de depósito de frente deltaico. Seguida­
mente, en una secuencia estratocreciente, observamos
pizarras y lutitas intercaladas entre capas de calizas oo­
líticas bien estratificadas hasta acabar esta secuencia, en
una gran barra oolítica. Los materiales de la base de esta
secuencia se corresponden con facies ligeramente más
profundas (packstones oolíticos), correspondientes a
medios submareales de la plataforma interna respecto a
las facies más someras y puras de techo (grainstones oo­
líticos) pertenecientes a medios intermareales. Los bio­
clastos más comunes son los foraminíferos y los
crinoideos para la mayoría de las muestras, aunque la
muestra AK1/2, presenta una mayor diversidad con,
además de los anteriores, braquiópodos (al igual que en
AK1/3­3), ostrácodos (también en AK1/3­2) e ictiolitos.
Las asociaciones de conodontos registradas en las mues­
tras de esta secuencia (muestras AK1/2, AK1/3­1,
AK1/3­2 y AK1/3­3; Anexo II) presentan una baja di­
versidad y abundancia. En estas muestras observamos
que (i) muchos de los taxones presentes en ellas se en­
cuentran representados por un único ejemplar, (ii) no se
recuperan aparatos conodontales con todos sus elemen­
tos representados aunque sea como elementos discretos,
(iii) la mayoría de los ejemplares se encuentran frag­
mentados y, (iv) varios de ellos presentan abrasión. Todo
estos datos nos indican un medio de energía moderada
a alta, especialmente para las muestras de AK1/3 cuyos
elementos conodontales son los que peor preservados
se encuentran, evidenciando el sesgo producido en las
asociaciones por transporte postmortem de los elemen­
tos conodontales. En la muestra AK1/2, se obtienen
ejemplares bastante bien preservados como para poder
ser identificados, de los taxones Gnathodus bilineatus
bilineatus (elemento P1), Lochriea commutata (ele­
mento P1), elementos S de Synclydognathus spp. y, frag­
mentos de elementos P1 de Mestognathus spp. En la
muestra AK1/3­1 se han recuperado fragmentos de
ejemplares de Idioprioniodus y de elementos P y de
otros elementos que no pudieron ser identificados. Algo
similar sucede en la muestra AK1/3­2, en la que sólo se
han obtenido, un fragmento de elemento P1 de Gnatho­
dus bilineatus ssp. y dos fragmentos de Mestognathus
spp., mientras que el resto de elementos se corresponden
con fragmentos de elementos P, S y otros que no han po­
dido siquiera asignarse a un elemento concreto de un
aparato. Por último, en la muestra AK1/3­3 se identifica
un fragmento de elemento P1 de Mestognathus y un
fragmento de elemento P que no ha podido ser asignado
a ningún taxón. Como podemos ver, el número de ejem­
plares y de taxones identificados es tan bajo, que no per­
miten realizar consideraciones paleoecológicas detalladas.
Si se comparan estas asociaciones del Tarusiense­Steshe­
viense de Akerchi con las de Tizra 2, nivel 4, (de la misma
edad), se observa como disminuye el número de taxones
indicativo de ambientes relativamente profundos a pro­
fundos (Gnathodus y Lochriea) por el de otros taxones
indicativos de medios más someros (Mestognathus y
Synclydognathus). Synclydognathus es un taxón que suele
ser citado por diversos autores en medios someros a lige­
ramente más profundos; medios intermedios entre los
muy someros dominados casi exclusivamente por mes­
tognátidos y cavusgnátidos y los más profundos donde
predominan los gnatódidos y lochrieidos (VARKER, 1967;
HIGGINS, 1981b; DEAN, 1987; SKOMSPI, 1996). 
La secuencia anterior acaba en un banco de 6,4 m  de
caliza oolítica (AK1/4) correspondiente a un medio de
barra, con escaso contenido bioclástico (foraminíferos,
crinoideos y conodontos). El número de ejemplares de
elementos conodontales sigue siendo bajo (AK1/4­1,
Anexo II, Fig. 9.5A). Aunque se hayan reconocido tres
ejemplares de gnatódidos, su preservación no es buena,
ya que uno de ellos sólo ha podido identificarse como
Gnathodus bilineatus ssp., otro ni siquiera ha podido
identificarse a nivel específico y el tercero es un elemento
que posiblemente se encuentre reelaborado (Gnathodus
pseudosemiglaber). Junto con los anteriores, nuevamente
se encontran dos formas de medios someros como son
Mestognathus spp. y Synclydognathus spp. y un ejemplar
de Lochriea commutata, de medios más profundos. Ade­
más, se recuperaron dos fragmentos de elementos S. Los
ejemplares de este nivel se encuentran fragmentados y al­
gunos de ellos, como el de Gnathodus pseudosemiglaber
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o Mestognathus spp., presentan evidencias de haber su­
frido abrasión.  Algunos taxones como Mestognathus,
Cavusgnathus y Synlcydognathus pudieron haber habi­
tado estos medios tan someros como se menciona previa­
mente. Gnatódidos y lochrieidos suelen registrarse en
medios más profundos con condiciones marinas normales
y sin grandes fluctuaciones de energía, como indica
KRUMHARDT et al. (1996) aunque, como también señalan
estos autores, pueden ser componentes minoritarios de la
biofacies de cavusgnátidos (Fig. 9.4). En todo caso, el es­
caso número de ejemplares y fundamentalmente de ele­
mentos P1 es indicativo de la existencia de transporte
post­mortem que ha afectado a los elementos de los apa­
ratos conodontales de todos los taxones registrados. Dada
la compatibilidad paleoambiental y ecológica  de taxones
como Mestognathus, Cavusgnathus y Syncydognathus
podría suponerse que éstos fuesen organismos miodémi­
cos o, por lo menos, paradémicos (FERNÁNDEZ­LÓPEZ,
2000). Los gnatódidos y lochrieidos presentes probable­
mente fuesen transportados desde zonas cercanas, pu­
diendo ser formas paradémicas e incluso adémicas
(FERNÁNDEZ­LÓPEZ, 1990, 2000). Es difícil discernir con
esta representatividad la asociación original, pero no se
descarta que todos los elementos hayan sido transporta­
dos desde zonas cercanas debido a las condiciones ener­
géticas de este medio.
La secuencia litoestratigráfica de esta sección con­
tinúa, pero ya dentro del Miembro AK2 de la Formación
Akerchi, con una caliza negra, nodular con intercalacio­
nes margosas (AK1/5), que por la abundancia de corales
rugosos y su disposición fue interpretada como un bios­
tromo en (SAID, 2005; SAID et al., 2010), no recuperán­
dose elementos conodontales en estos niveles. Los
corales masivos y braquiópodos gigantoprodúctidos
(muy abundantes) colonizaron la barra oolítica emple­
ándola como sustrato duro que, a su vez, fueron utiliza­
dos por los corales fasciculados para desarrollarse y
dominar en este medio. Esta caliza implica un ambiente
menos energético y ligeramente más profundo que el
anterior de barra, reflejándose no sólo en el biostromo,
sino también en una mayor abundancia y diversidad de
grupos fósiles (braquiópodos gigantoprodúctidos, cri­
noideos, gasterópodos, foraminíferos, ostrácodos y es­
colecodontos). La energía no era constante, por la
abundante presencia de micrita y la ausencia de selec­
ción y orientación de los bioclastos y, aunque elevada,
no lo suficiente como para destruir las colonias de co­
rales (SAID et al., 2010). 
Por encima del nivel AK1/5, se observa un banco de
2.5 m de caliza arenosa con un nivel de braquiópodos
gigantoprodúctidos a la base y estratificación cruzada a
techo. Se caracteriza por abundantes granos de cuarzo
y presencia de óxidos de hierro, que presenta como bio­
clastos foraminíferos, algas calcáreas, fragmentos de
crinoideos y conodontos. Las dos muestras de este nivel
(AK1/7­1 y AK1/7­2; Anexo II, Figs. 9.5B, C) presentan
composiciones distintas. En la muestra AK1/7­1 predo­
mina la asociación de Synclydognathus, Mestognathus
y Cavusgnathus (Fig. 9.5B), indicativa de condiciones
marinas someras, aunque hay que destacar la presencia
de Gnathodus, Lochriea e Hindeodus. Dentro de las es­
pecies de Gnathodus, se registra Gnathodus girtyi que,
en la Fm Wahoo Limestone del Brooks Range de Alaska
era más abundante en medios relativamente más some­
ros que Gnathodus bilineatus (KRUMHARDT et al., 1996).
Los taxones de Gnathodus registrados, aunque hubieran
sufrido transporte postmortem no indicarían una facies
relativamente más profunda que una dominada exclusi­
vamente por la asociación anterior, debido a su escaso
número. Este hecho se ve reforzado por la presencia de
ejemplares de Kladognathus, taxón que es citado por
KRUMHARDT et al. (1996) como uno de los principales
componentes de su biofacies de cavusgnátidos­kladog­
nátidos, indicando medios intermedios de la plataforma
en cuanto a profundidad respecto de la biofacies de ca­
vusgnátidos (más someros a restringidos) y la de gna­
tódidos­hindeódidos (más profundos), por encima del
nivel de base del oleaje (Fig. 9.4). En AK1/7­2, sólo se
registra un ejemplar de Hindeodus, uno de Synclydog­
nathus spp. y dos de Gnathodus que, aunque sean los
mismos taxones mencionados en otros niveles, su nú­
mero es muy bajo como para realizar consideraciones
paleoecológicas. Si se sigue el esquema cronoestratigrá­
fico de la Plataforma Rusa, las asociaciones de cono­
dontos de la parte superior de la Formación Tizra y la
de la Formación Akerchi 1 son de edad Serpujoviense y
similares (basándonos en las dataciones mediante fora­
miníferos). Las diferencias en la composición de las aso­
ciaciones de conodontos que se observan en materiales
de la misma edad entre ambas formaciones se deben
más a aspectos paleoecológicos; medios más someros
en la Fm Akerchi respecto de los medios algo más pro­
fundos y más tranquilos de la Fm Idmarrach, que favo­
recen mayores valores de diversidad y abundancia y, por
lo tanto, en la preferencia de unos taxones por uno u otro
tipo de medio. Este hecho destaca más según el esquema
de la Plataforma Rusa respecto al de Europa Occidental
(ver capítulo de Bioestratigrafía; Fig. 8.6) al representar
ambas partes estudiadas la misma edad.
La sección de Akerchi 2 comienza con el mismo
nivel de caliza masiva oolítica interpretada como barra,
y que se correlaciona lateralmente con la barra del nivel
AK1/4. Al igual que en  AK1, sobre ésta se depositan
niveles de calizas nodulares margosas seguidos de luti­
tas con intercalaciones de calizas bioclásticas (correla­
cionables con el nivel AK1/5). Por encima de estos
depósitos hay un nivel de caliza masiva con un nivel de
concentración de braquiópodos gigantoprodúctidos a su
base y estratificación cruzada a techo. Este nivel se co­
rrelaciona con el nivel de AK1/7 de la sección de Aker­
chi 1. Se tomaron dos muestras para conodontos en la
base de este nivel, AK2/1 y Pc2769. El contenido bio­
clástico es similar en ambas muestras: foraminíferos,
crinoideos y conodontos. En la muestra Pc2769 además
se obtienen ostrácodos y en lámina delgada se observan
algas calcáreas. En cuanto a los elementos conodontales,
en la muestra AK2/1 se han recuperado muy pocos
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ejemplares, en concreto uno de Kladognathus spp. y dos
fragmentos que no han podido ser identificados. En la
muestra Pc2769, aunque se ha obtenido un número li­
geramente mayor de elementos conodontales, la abun­
dancia sigue siendo baja. En esta muestra se han
reconocido por orden de abundancia, gnatódidos, hin­
deódidos, kladognátidos y un ejemplar de Mestognathus
y otro de Synclydognathus, más diversos fragmentos de
elementos conodontales que no han podido ser clasifi­
cados (Anexo II, Figura 9.6A). Todos los elementos
están fragmentados y no se encuentran representados ni
todos los elementos de los aparatos conodontales de los
distintos taxones reconocidos, ni las distintas formas de
sus estadios ontogenéticos. Al igual que en las muestras
anteriores, los ejemplares han sufrido transporte pero,
en general, los taxones correspondientes indicarían fa­
cies someras dentro de la plataforma interna.  Al igual
que en las muestras anteriores, los ejemplares han su­
frido transporte lateral. La asociación  de la muestra
Pc2769 es muy similar en composición a la de la mues­
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Figura 9.5.­ Gráficos de sectores y barras en los que se documentan los géneros y, especies y subespecies, respectivamente, re­
gistrados en algunos niveles de la sección de Akerchi 1. En el diagrama de sectores se indican el número de ejemplares obtenidos
por género y el porcentaje que representan en la asociación. A) Nivel AK1/4­1, B) Nivel AK1/7­1, C) Nivel AK1/7­2. K. t/c.:
Kladognathus tenuis/complectens, K. spp.: Kladognathus spp., H. c.: Hindeodus cristula, C. spp.: Cavusgnathus spp., G. b. b.:
Gnathodus bilineatus bilineatus, G. b. sspp.: Gnathodus bilineatus sspp., G. ps.: Gnathodus pseudosemiglaber, G. g. g.: Gna­
thodus girtyi girtyi, G. spp.: Gnathodus spp., M. spp.: Mestognathus spp., L. c.: Lochriea commutata, S. spp.: Synclydognathus
spp.
tra equivalente, AK1/7­1, en la sección de Akerchi 1, ya
que ambos niveles, AK1/7 y AK2/1, se correlacionan li­
tológicamente. Esta asociación, registrada en ambas
muestras, presenta una mayor diversidad y abundancia
que las muestras de niveles infrayacentes en la sección
de Akerchi 1, y esta asociación mixta de taxones, aunque
el transporte sea evidente, indicaría un medio ligeramente
más profundo y no tan somero que los de AK1/2, AK1/3
y AK1/4. En este medio, ya sea por transporte o porque
los taxones presentes habrían podido habitarlo o zonas
adyacentes, se encuentran representados taxones de me­
dios someros a relativamente someros (Mestognathus,
Cavusgnathus Synclydognathus y Kladognathus) con
otros de medios más profundos y tranquilos (Gnathodus,
Lochriea e Hindeodus). Es posible que los primeros, sean
miodémicos, mientras que la mayor presencia de los se­
gundos en esta asociación podría  indicar que son taxones
paradémicos (FERNÁNDEZ­LÓPEZ, 1990, 2000). Destaca
la abundante presencia de granos de cuarzo. 
A partir del nivel AK2/1, como indican CÓZAR et al.
(2008a, 2011), la sección de Akerchi 2 se caracteriza por
el depósito de facies deltaicas y, en momentos de mayor
estabilidad tectónica, se depositan niveles carbonatados
con influencia siliciclástica. Precisamente en el nivel de
las muestras AK2/1 y Pc2769 comienza esta secuencia,
que por encima cuenta con bancos potentes de areniscas
con estratificación cruzada entre los que se observan otros
de lutitas. A continuación, hay un nivel de areniscas a la
base seguido de un nivel estromatolítico indicativo de fa­
cies inter­supramareales, sobre el que se encuentran cali­
zas bioclásticas. Este nivel presenta corales rugosos
solitarios, crinoideos, braquiópodos, ostrácodos e ictioli­
tos. Se tomó la muestra Pc2770 que fue productiva en co­
nodontos identificándose los siguientes taxones por orden
de abundancia: Cavusgnathus, Gnathodus, Mestognathus
e Idioprioniodus, así como 13 fragmentos que no han po­
dido ser clasificados (Anexo II). Los ejemplares de Ca­
vusgnathus son los que mejor preservados se encuentran,
pero consisten fundamentalmente en elementos P1. Ca­
vusgnathus, al igual que Mestognathus es un taxón que
si predomina en las asociaciones indicaría medios mari­
nos someros, con fluctuaciones de los parámetros am­
bientales, especialmente de salinidad (AUSTIN, 1976; VON
BITTER, 1976; VON BITTER et al., 1986; KRUMHARDT et
al., 1996). De hecho, KRUMHARDT et al. (1996) definen
una biofacies de cavusgnátidos para el Misisípico supe­
rior de la Fm Wahooo Limestone (Alaska) que es carac­
terística de medios de plataforma somera cercanos a la
costa (Fig. 9.4). Es muy probable que todos los elementos
hayan sufrido transporte postmortem, pero la mayor pre­
sencia de Cavusgnathus, junto con Mestognathus, y la
presencia de estromatolitos nos hacen suponer que estos
depósitos de medios intermareales representen su hábitat
natural y que si hubo transporte, el desplazamiento de los
elementos se encuentra dentro del rango de habitabilidad
del taxón, es decir, que sean entidades  miodémicas o pa­
radémicas al menos (FERNÁNDEZ­LÓPEZ, 1990, 2000). De
esta forma, más que una suma de elementos de un taxón
no adaptado a este medio sería más bien una pérdida en
la asociación de conodontos de elementos de un taxón
que sí se encontraba adaptado. En el caso de Gnathodus
e Idioprioniodus, no es el medio más propicio para su
desarrollo por lo que estos taxones pueden ser paradé­
micos o, muy posiblemente, adémicos y sus elementos
haber sido transportados a este medio.
La sedimentación continúa siendo de calizas areno­
sas con una importante influencia de siliciclásticos en
el resto de la sección, en la que se observan algunos ni­
veles bioclásticos. En todas las láminas delgadas para
el estudio de microfósiles del nivel AK2/6 se observan
foraminíferos y en algunas de ellas, algas calcáreas
(Pc3197, Pc3195, correspondientes a las muestras de co­
nodontos AK2/6­2 y AK2/6­3). Este nivel es muy poco
diverso en bioclastos, ya que además de los anteriores
componentes, sólo se obtienen gasterópodos en la mues­
tra Pc2773 y conodontos. La diversidad de grupos fósi­
les aumenta en el nivel AK2/8. reconociéndose entre
láminas delgadas y residuo sólido insoluble, foraminí­
feros, gasterópodos, crinoideos (AK2/8­1, AK2/8­2,
AK2/8­3, AK2/8­4), braquiópodos (AK2/8­1, AK2/8­
2), escolecodontos (AK2/8­2, AK2/8­3), briozoos
(AK2/8­2), ictiolitos (Pc2776) y conodontos. Se toma­
ron diversas muestras en esta parte de la sección pero
las que fueron productivas (AK2/6­1, AK2/6­2, AK2/6­
4, Pc2775, AK2/8­2, Pc2776 y AK2/8­4; Anexo II) pre­
sentan uno o muy pocos elementos conodontales, la
mayoría de ellos fragmentos que no han podido ser iden­
tificados. Esto se debe, fundamentalmente, a que estos
carbonatos con abundantes terrígenos correspondientes
a facies deltaicas, no representan un hábitat favorable
para los conodontos.
Formación Idmarrach
Las muestras de las tres secciones que se estudiaron
de esta formación, que abarca desde el Tarusiense­Stes­
heviense (Serpujoviense; Zona E1) al Voznesseniense
(Bashkiriense; Zona H) incluido, se caracterizan por pre­
sentar asociaciones de conodontos similares a las del Ta­
rusiense­Stesheviense (Serpujoviense) de la Formación
Tizra y Akerchi. Los cambios en la diversidad y abun­
dancia de los diversos taxones reconocidos se deben fun­
damentalmente, a los medios deposicionales reflejados
en los materiales descritos para la Formación Idmarrach,
favoreciendo una mayor representación de determinados
taxones. En el caso de Gnathodus bollandensis y Decli­
nognathodus inaequalis, su presencia en la Fm Idma­
rrach y no en las mencionadas anteriormente, es debida
a que son marcadores bioestratigráficos que indican lí­
mites entre subpisos, pisos e incluso subsistemas del Car­
bonífero y que la Fm Idmarrach representa medios
sedimentarios con condiciones paleoecológicas más fa­
vorables para los conodontos que la Fm Akerchi.
La sección de Idmarrach 3, de edad Tarusiense­Stes­
heviense (Serpujoviense, E1) presenta calizas bien estra­
tificadas con algún nivel masivo de calizas microbianas
y lutitas intercaladas, de medios de plataforma externa.
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La potencia de las lutitas aumenta hacia techo indicando
una profundización en el medio. Esta sección se levantó
con posterioridad a las de Idmarrach 1 y 2, y la muestra
que se tomó para conodontos (Pc3390), no fue produc­
tiva. En cambio, otros grupos fósiles como foraminífe­
ros, crinoideos, braquiópodos, briozoos e ictiolitos se
encuentran representados, indicando una buena disponi­
bilidad de nutrientes y oxigenación de las aguas, salini­
dad normal y escasa fluctuación de otras condiciones
ambientales, como la energía.
En la base de la sección de Idmarrach 1 se reconocen
niveles de conglomerados polimícticos y brechas de
destrucción interpretados como depósitos de frente del­
taico y de origen glacioeustático (CÓZAR et al., 2011).
De aquí en adelante, la sedimentación en las secciones
de Idmarrach 1 como gran parte de la sección de Idma­
rrach 2, es bastante uniforme durante el Protviense­Za­
paltyubiense (Serpujoviense superior, E2), caracteri­
zándose por calizas bien estratificadas con intercalacio­
nes de lutitas y calizas brechoideas depositadas en me­
dios submareales de la plataforma interna (CÓZAR et al.,
2011). El que se lleguen a generar ciclos granocrecientes
y la disminución del contenido en lutitas respecto al au­
mento del de margas hacia techo implica una secuencia
de somerización en estos medios de plataforma interna
durante el Serpujoviense superior (E2). Esta secuencia
culmina con los conglomerados y areniscas de color ro­
jizo de Idmarrach 2, correspondientes a las facies del­
taicas de techo de esta sección y que caracterizan el
episodio regresivo del Bashkiriense que se registra en
el área (CÓZAR et al., 2011).
Las muestras de la sección de Idmarrach 1 no fueron
muy productivas en conodontos, ni siquiera la muestra
ID1/5­3 (Anexo III; Fig. 9.7A), que aún siendo la más
productiva de todas, se obtuvieron en ella valores de di­
versidad y abundancia muy bajos como para realizar
consideraciones paleoecológicas detalladas. La muestra
ID1/1­1 presenta fundamentalmente elementos de tipo
P1 de Lochriea commutata (2) y Synclydognathus spp.
(1), y fragmentos de distintos elementos. Uno de ellos
pudo ser asignado al taxón Idioprioniodus spp., pero el
resto de los ejemplares (10) no pudieron ser clasificados,
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Figura 9.6.­ Gráficos de sectores y barras en los que se documentan los géneros y, especies y subespecies, respectivamente, re­
gistrados en los dos niveles más productivos de la sección de Akerchi 2. En el diagrama de sectores se indican el número de
ejemplares obtenidos por género y el porcentaje que representan en la asociación. A) Muestra Pc2769 (Nivel AK2/1), B) Muestra
Pc2770 (Nivel AK2/4). I. cl.: Idioprioniodus claviger, K. t/c.: Kladognathus tenuis/complectens, K. spp.: Kladognathus spp.,
H. c.: Hindeodus cristula, C. n.?: Cavusgnathus navicula?, C. spp.: Cavusgnathus spp., G. b. b.: Gnathodus bilineatus bilineatus,
G. b. sspp.: Gnathodus bilineatus sspp., G. g. g.: Gnathodus girtyi girtyi, M. spp.: Mestognathus spp., S. spp.: Synclydognathus
spp.
por ser fragmentos muy mal preservados. La muestra
ID1/1­2 sólo produjo dos elementos, un ejemplar de ele­
mento P1 de Lochriea commutata y un fragmento de
elemento S. Mestognathus es el único taxón presente en
la muestra Pc2318, con 2 elementos P1 de M. bipluti y
2 elementos P1 de Mestognathus spp. que, por encon­
trarse fragmentados, no pudieron identificarse a nivel
específico. Por último, la muestra ID1/5­2 sólo produjo
dos elementos S pertenecientes a Synclydognathus spp.
El contenido bioclástico en el residuo de la mayoría de
las muestras de estos niveles (ID1/1, ID1/2, ID1/3 e
ID/4) es poco diverso y abundante, reconociéndose fun­
damentalmente foraminíferos y fragmentos de crinoi­
deos. El nivel ID1/2 es el que presenta una mayor
diversidad y abundancia, en concreto las muestras
ID1/1­2 y Pc2307. Además de los anteriores grupos fó­
siles, estas muestras presentan en conjunto, corales, gas­
terópodos, ostrácodos, briozoos, escolecodontos e
ictiolitos. En campo coinciden con niveles en los que se
registran corales rugosos solitarios y concentraciones de
braquiópodos gigantoprodúctidos. El nivel ID1/5 pre­
senta una gran diversidad de bioclastos encontrándose
representados en su conjunto, foraminíferos, crinoideos,
braquiópodos, briozoos, gasterópodos, ostrácodos, co­
rales e ictiolitos. Esta asociación sería indicativa de
condiciones marinas normales sin grandes fluctuacio­
nes de energía, de aguas bien oxigenadas y con una
buena disponibilidad de nutrientes. La muestra ID1/5­
3 fue la más productiva de esta sección para conodon­
tos y en ella comienza a reflejarse la diversidad en las
asociaciones de conodontos de la Formación Idma­
rrach que se observa en los niveles superiores de la
sección de Idmarrach 2. En esta muestra (Anexo III;
Figura 9.7A) se han reconocido 3 elementos pertene­
cientes a Idioprioniodus spp., 2 elementos (M y S) de
Kladognathus spp., 1 elemento S de Cavusgnathus
spp., 6 elementos P1 de Gnathodus, pertenecientes a
los taxones Gnathodus bilineatus bilineatus, Gn. bo­
llandensis y Gn. girtyi girtyi, 1 elemento P1 de Vogelg­
nathus campbelli y 5 elementos S de Synclydognathus
spp. El predominio de gnatódidos es indicativo de con­
diciones marinas de salinidad normal y sin grandes
fluctuaciones en los demás parámetros ecológicos
(SANDBERG & GUTSCHICK, 1984; SKOMSPKI, 1996;
KRUMHARDT et al., 1996, entre otros). El estudio lito­
estratigráfico y de microfacies sugiere un medio tran­
quilo, pero el que no se hayan hallado los aparatos
conodontales completos de ninguno de los taxones y
que, por lo tanto, exista transporte postmortem, im­
plica cierta energía en el medio La presencia de ele­
mentos de Synclydognathus spp., Kladognathus spp. y
Cavusgnathus spp. junto con gnatódidos es indicativa
de medios poco profundos pero no muy someros y, por
lo tanto, afectados con más probabilidad por variacio­
nes en la energía del medio, debido a oleaje o tormen­
tas. Esta interpretación es coherente con un ambiente
submareal dentro de la plataforma interna (CÓZAR et
al., 2011) aunque, como los valores de abundancia son
bajos, no es posible caracterizar el medio más detalla­
damente mediante conodontos.
En la sección de Idmarrach 2, las asociaciones de
conodontos son más diversas y abundantes que las re­
gistradas en Idmarrach 1, en concreto, las de las mues­
tras ID2/8­2 a Pc2358, disminuyendo drásticamente a
partir de la muestra ID2/8­4. Hay que destacar la ausen­
cia virtual de conodontos en gran parte de la sección y
su presencia ya a partir de las muestras más próximas
al techo. Todas las muestras denotan que las asociacio­
nes de conodontos se han visto afectadas por transporte
postmortem, fundamentalmente porque (i) no se obtienen
todos los elementos de los aparatos conodontales de los
distintos taxones, (ii) la proporción de los distintos ele­
mentos de cada aparato conodontal no es correcta en fun­
ción de, por ejemplo, los elementos P1 obtenidos, y (iii)
los elementos se encuentran fragmentados. Aún así, la re­
presentatividad de los distintos elementos de los aparatos
conodontales en la mayoría de los taxones es elevada, en­
contrándose tanto formas juveniles como adultas y los
valores de abundancia son mucho mayores que los de
ID1/5­3.
En las muestras ID2/8­2, Pc2356, ID2/8­3 y Pc2358,
tomadas en la parte superior de la sección de Idmarrach
2 se ha reconocido una asociación de conodontos con
una alta diversidad y abundancia variable, compuesta
por taxones similares en cada muestra, con alguna pe­
queña variación en la presencia de algunos de estos ta­
xones dependiendo de la muestra (Anexo III; Figs. 9.7B,
C y 9.8). Los taxones que predominan en esta asociación
son lochrieidos (160 elementos entre todas las muestras
de Lochriea commutata y Lochriea spp.) y gnatódidos
(81 elementos en total), fundamentalmente los del grupo
bilineatus (Gnathodus bilineatus bilineatus, Gn. bollan­
densis, Gn. bilineatus sspp. y “Gnathodus” homopunc­
tatus). Gnathodus girtyi girtyi y Gn. girtyi meischneri?
se encuentran representados por muy pocos ejemplares.
La primera presencia de Declinognathodus inaequalis
se registra en la muestra ID2/8­2. Declinognathodus no­
duliferus s.l. (ELLISON & GRAVES) es considerado el
marcador bioestratigráfico del límite Misisípico­Pensil­
vánico y, por lo tanto, del Piso Bashkiriense (LANE et
al., 1999). Aunque la abundancia de D. inaequalis no es
elevada (8 elementos en total) respecto a lochrieidos y
gnatódidos, es un taxón característico de la sección de
Idmarrach 2. Hindeodus cristula también tiene una
cierta representación en la asociación (29 elementos en
total). Todos estos taxones indican condiciones marinas
de salinidad normal, ya que la presencia de estos taxones
se encontraría limitada si fuese al contrario, y sin gran­
des fluctuaciones de los demás parámetros ecológicos
como es la energía. Aunque los taxones anteriores po­
drían ser característicos de medios relativamente pro­
fundos y alejados de la costa (p. ej., según LANE et al.,
1980, SANDBERG & GUTSCHICK, (1984) o KRUMHARDT
et al., 1996), el resto de los componentes de la asocia­
ción señalan que el medio habitado por la asociación re­
presentada en las distintas muestras de la parte superior
de la sección de Idmarrach 2 se localizaría próximo a la
costa debido a que el resto de taxones están asociados a
zonas relativamente someras de la plataforma interna.
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Dentro de este último grupo destacamos la presencia de
synclydognátidos (Synclydognathus libratus, Synclydog­
nathus spp.; 73 elementos en total) y de kladognátidos
(Kladognathus macrodentata, K. tenuis/complectens y
Kladognathus spp.; 77 elementos en total). Según KRUM­
HARDT et al. (1996), en su modelo paleoecológico para
la Fm Wahoo Limestone (Brooks Range de Alaska) (Fig.
9.4), durante el Misisípico estos taxones se localizan en
nichos intermedios entre los de aguas muy someras y
generalmente con fluctuaciones de salinidad como las
9. PaleoecologíaPaula Medina Varea
287
Figura 9.7.­ Gráficos de sectores y barras en los que se documentan los géneros y, especies y subespecies, respectivamente, re­
gistrados en algunos niveles de la Formación Idmarrach. En el diagrama de sectores se indican el número de ejemplares obtenidos
por género y el porcentaje que representan en la asociación. A) Nivel ID1/5­3 (sección Idmarrach 1), B) Nivel ID2/8­2 (sección
Idmarrach 2), C) Nivel Pc2356 (sección Idmarrach 2) I. spp.: Idioprioniodus spp., K. m.: Kladognathus macrodentata, K. t/c.:
Kladognathus tenuis/complectens, K. spp.: Kladognathus spp., H. c.: Hindeodus cristula, H. spp.: Hindeodus spp., C. spp.: Ca­
vusgnathus spp., G. b. b.: Gnathodus bilineatus bilineatus, G.  bol.: Gnathodus bollandensis, G. b. sspp.: Gnathodus bilineatus
sspp., G. g. g.: Gnathodus girtyi girtyi, “G”. h.: “Gnathodus” homopunctatus, G. spp.: Gnathodus spp., D. i.: Declinognathodus
inaequalis, E. vic. g. y d.: Elementos vicariantes gnatódidos y declinognatódidos, M. bi.: Mestognathus bipluti, M. spp.: Mes­
tognathus spp., L. c.: Lochriea commutata, V. c.: Vogelgnathus campbelli, S. l.: Synclydognathus libratus, S. spp.: Synclydog­
nathus spp.
ocupadas por los cavusgnátidos (biofacies de cavusgná­
tidos) y los más profundos (plataforma externa abierta)
y con condiciones marinas normales ocupados por gna­
tódidos e hindeódidos (biofacies de gnatódidos e hin­
deódidos). Estos autores definieron en este tipo de
medio, más profundo pero con ciertas fluctuaciones de
algún parámetro ambiental, como es la energía, la bio­
facies de cavusgnátidos­kladognátidos (Fig. 9.4). En
las muestras de Marruecos, las asociaciones de cono­
dontos que se registran a finales del Misisípico son las
que atraviesan el límite Misisípico­ Pensilvánico y que
aún perduran a principios del Pensilvánico (Bashki­
riense inferior). La región de Adarouch (Meseta Cen­
tral) no es un caso excepcional respecto a que aún
exista registro de taxones misisípicos en la base del
Pensilvánico ya que, como se ha mencionado anterior­
mente, existen varias cuencas donde se produce una si­
tuación similar (ver SANZ­LÓPEZ et al., 2006).
En las muestras de Idmarrach 2, la presencia de ele­
mentos P1 de Vogelgnathus es persistente en la mayoría
de ellas, y más aún si se compara con su único registro
en TZ2/4 en la sección de Tizra 2, por lo que puede con­
siderarse que el medio representado en este nivel debe
ser más favorable que los de plataforma interna somera
de la Fm Akerchi y los de plataforma externa más pro­
funda de la parte superior de la Fm Tizra en la parte su­
perior de la sección de Tizra 2. Aún asi, se han
recuperado muy pocos elementos (8 ejemplares en
total) como para realizar consideraciones detalladas,
excepto que junto con la importante presencia de
Synclydognathus e Hindeodus en la asociación regis­
trada, ya implica un medio con distintas condiciones
ambientales a las indicadas por las asociaciones de co­
nodontos de Tizra y Akerchi.
Otros componentes minoritarios de la asociación son
Idioprioniodus, Cavusgnathus y Mestognathus. Idio­
prioniodus únicamente se encuentra representado por
un fragmento de elemento S3­4 en Pc2358. Cavusgna­
thus se encuentra representado en las muestras ID2/8­2
y Pc2358 por elementos S que son los que más fácil­
mente pueden ser puestos en suspensión. Fragmentos de
elementos P1 de Mestognathus están registrados desde
la muestra ID2/8­2 hasta la muestra Pc2358 y, aunque
su abundancia es baja, se ha recuperado un mayor nú­
mero de elementos que de Cavusgnathus. Debido a su
baja abundancia es probable que los elementos de estos
taxones presentes en las muestras de Idmarrach 2 hayan
sufrido transporte y provengan de otras zonas de la pla­
taforma, especialmente porque de Cavusgnathus se
han recuperado elementos ramiformes y de Idioprio­
niodus un único ejemplar. En el caso de Mestognathus
son los elementos de mayor tamaño de las asociacio­
nes y los últimos que serían puestos en suspensión,
como señalan DAVIES et al. (1993), por lo que este
taxón podría haber habitado este medio, aunque sue­
len ser característicos de medios muy someros. El nú­
mero tan reducido de elementos de Cavusgnathus y
Mestognathus hallados indica que el medio represen­
tado por las muestras de Idmarrach 2 no es un medio
somero y restringido, con fluctuaciones en la salinidad
o valores extremos de ésta, pero su presencia de forma
constante en las distintas muestras, señala que el
medio, aunque con condiciones de salinidad normal,
no era lo suficientemente profundo como para ser do­
minado por lochrieidos y gnatódidos, sino más bien
relativamente somero y con variaciones en la energía
del medio ocasionales (indicado también por el trans­
porte postmortem). Además, su hábitat se encontraría
relativamente cerca como para que, incluso después
del posible transporte postmortem, elementos de ca­
vusgnátidos y mestognátidos formen parte de forma
constante de la asociación de conodontos que carac­
teriza a Idmarrach 2.
Resumiendo, la asociación de taxones de las mues­
tras ID2/8­2 a Pc2358 junto con los datos estratigrá­
ficos indican unas condiciones marinas de salinidad
normal, con una buena circulación de aguas y con
cierta profundidad que permitía la presencia de gnató­
didos, lochrieidos e hindeódidos y la diversidad obser­
vada en la asociación. La presencia de synclydognátidos
y kladognátidos, fundamentalmente, señalaría que es­
taría relativamente cercano a la costa para que se en­
contraran presentes estos taxones que podían habitar
medios someros a relativamente profundos de la pla­
taforma, al igual que la presencia de elementos posible­
mente transportados de cavusgnátidos y mestognátidos
cuyas preferencias eran de medios someros a restrin­
gidos. Además, la existencia de transporte de elemen­
tos desde otras partes de la cuenca como la ausencia
de aparatos conodontales completos señalan una cierta
energía en el medio que posibilitase la disgregación
de los aparatos conodontales y la puesta en suspensión
y transporte postmortem de estos elementos. Debido
a estas condiciones se registra una asociación mixta
con taxones en el que el predominio de unas formas u
otras podría ser indicativo de medios más profundos
o más someros. Estos medios intermedios entre unos
y otros, permitirían que coincidiesen los rangos de ha­
bitabilidad de gran parte de los taxones registrados,
sin descartar que los elementos de algún taxón, como
tal vez Cavusgathus y Mestognathus, pudiesen haber
sido transportados y no estuviera representado en la
asociación original. En todo caso, tanto Gnathodus,
Lochriea,  Hindeodus, Declinognathodus Kladogna­
thus y Synclydognathus se encuentran representados
por casi todos los tipos de elementos de sus aparatos
conodontales (con valores más o menos proporciona­
les aunque no se encuentran los aparatos completos),
por formas sinestrales como dextrales y por diversos
estadios ontogenéticos. Su abundancia, especialmente
en el caso de Gnathodus, y representación de estadios
ontogenéticos, es menor que en las asociaciones de
TZ2/4 en la sección de Tizra 2, ya que este medio es
más profundo que el registrado en ID2/8, especial­
mente en su parte inferior, con condiciones más favo­
rables para los conodontos y para la preservación de
los elementos de su aparato conodontal. Vogelgnathus,
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se encuentra representado únicamente por elementos
P1, de tipo pectiniforme y pequeños, que son más di­
fíciles de poner en suspensión que los ramiformes
(BROADHEAD et al., 1990; MCGOFF, 1991) y, aunque
sólo se registran 8 elementos, su presencia ya es mucho
mayor y más destacada que en TZ2/4. La asociación
de conodontos podría haber ocupado las zonas sub­
mareales de la plataforma interna y gran parte de los
taxones que la componen podrían ser eudémicos a
miodémicos, excepto Cavusgnathus, Mestognathus e
Idioprioniodus, que podrían ser entidades paradémi­
cas o adémicas por su escasa presencia. 
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Figura 9.8.­ Gráficos de sectores y barras en los que se documentan los géneros y, especies y subespecies, respectivamente, re­
gistrados en algunos niveles de la Formación Idmarrach, sección Idmarrach 2. En el diagrama de sectores se indican el número
de ejemplares obtenidos por género y el porcentaje que representan en la asociación. A) Nivel ID2/8­3, B) Nivel Pc2358, C)
Nivel ID2/8­4. I. spp.: Idioprioniodus spp., K. m.: Kladognathus macrodentata, K. t/c.: Kladognathus tenuis/complectens, K.
spp.: Kladognathus spp., H. c.: Hindeodus cristula, H. spp.: Hindeodus spp., C. spp.: Cavusgnathus spp., G. b. b.: Gnathodus
bilineatus bilineatus, G. bol.: Gnathodus bollandensis, G. b. sspp.: Gnathodus bilineatus sspp., G. g. g.: Gnathodus girtyi girtyi,
G. g. m.?: Gnathodus girtyi meischneri?, “G”. h.: “Gnathodus” homopunctatus, D. i.: Declinognathodus inaequalis, E. vic. g.
y d.: Elementos vicariantes gnatódidos y declinognatódidos, M. spp.: Mestognathus spp., L. c.: Lochriea commutata, V. c.: Vo­
gelgnathus campbelli, S. l.: Synclydognathus libratus, S. spp.: Synclydognathus spp.
Los grupos fósiles representados en las muestras de
esta sección hasta el nivel ID2/8, presentan una diversi­
dad y abundancia moderadas a altas, especialmente en
las muestras ID2/4­1, ID2/4­2, ID2/6­3, ID2/7­1, ID2/7­
3. A partir del nivel ID2/6, destaca la abundancia ele­
vada de braquiópodos respecto a otros grupos fósiles.
En estos niveles se registran foraminíferos (comunes a
casi todas las muestras), crinoideos, braquiópodos, brio­
zoos, ictiolitos (muy abundantes, especialmente en
ID2/5), corales (especialmente en los niveles de ID2/1
e ID2/2), gasterópodos, ostrácodos y espículas de es­
ponjas (ID2/7­1). Las muestras del nivel ID2/8 presen­
tan una diversidad similar, pero la abundancia de
algunos componentes, como foraminíferos, ostrácodos,
briozoos e ictiolitos aumenta, y la de braquiópodos, aun­
que se mantiene, disminuye hacia techo. Unas asocia­
ciones con esta diversidad de bioclastos, muchos de
ellos como componentes enteros en las muestras del re­
siduo sólido, implica un medio con unas condiciones
marinas normales de salinidad, buena oxigenación de
las aguas y disponibilidad de nutrientes. El encontrar
fragmentos de diferente tamaño indicaría momentos
puntuales de mayor energía como para producir la frag­
mentación de los organismos, pero no energía constante
como para que se produzca un transporte y una selec­
ción continuada en el tiempo. La composición bioclás­
tica también indicaría un medio submareal dentro de la
plataforma interna.
La composición de las muestras ID2/8­4 e ID2/9
señala un cambio en la sedimentación hacia condicio­
nes cada vez más someras, reflejándose esta tendencia
de forma evidente en la muestra Pc2359. Como puede
observarse en el Anexo III, la diversidad y abundancia
de elementos conodontales disminuyen notablemente.
Aunque la disminución en la abundancia ya se registra
des la muestra Pc2358 (28 elementos recuperados), la
diversidad en esta muestra todavía se mantiene similar
a la de las muestras más antiguas (Anexo III). En
ID2/8­4 (Anexo III, Figura 9.8C) sólo se registran 18
elementos, de los cuales se ha identificado 1 elemento
M perteneciente a Kladognathus spp., 2 elementos (1
elemento P2 y un elemento M) de Hindeodus cristula,
4 elementos P1 de Gnathodus bilineatus bollandensis,
1 elemento M de Lochriea commutata y 3 ejemplares
de Synclydognathus spp (1 elemento P2 y 2 elementos
S). Como se puede observar sigue produciéndose una
mezcla de elementos de aguas relativamente someras
con otros de aguas más profundas, pero proporcional­
mente la presencia de synclydognátidos es mayor, al
haber disminuido marcadamente la de lochrieidos,
gnatódidos e hindeódidos. La muestra ID2/9 (Anexo
III) presenta una diversidad y abundancias aún meno­
res, con 4 ejemplares de Kladognathus spp. (2 elemen­
tos M y 2 elementos S), 1 elemento P1 de Hindeodus
cristula y 3 ejemplares de Synclydognathus spp. (1 ele­
mento P1, 1 elemento P2 y 1 elemento S). Ya en esta
muestra se observa un predominio de ejemplares de ta­
xones de aguas más someras, como son kladognátidos
y synclydognátidos, y la escasez de hindeódidos (1
ejemplar) y ausencia de gnatódidos. Todo ello señala
a un episodio de somerización dentro de la plataforma
que culmina con los 6 ejemplares obtenidos de la
muestra Pc2359, de los que sólo 3 pudieron ser clasi­
ficados (1 elemento P1 de Cavusgnathus spp., 1 ele­
mento asignado a Gnathodus girtyi rhodesi y 1
elemento P1 de Synclydognathus spp). La influencia
de siliciclásticos en estas últimas muestras y, por lo
tanto, en estos últimos niveles de Idmarrach 2 es cada
vez mayor, así como el aumento de limonita y óxidos
de hierro en las muestras, encontrándose muchos bio­
clastos limonitizados. En cuanto al resto de grupos fó­
siles, las muestras ID2/9 y Pc2359 presentan una
mayor diversidad por muestra que las del nivel ID2/8,
registrándose foraminíferos, algas calcáreas, crinoi­
deos, briozoos, esponjas, ostrácodos, corales (frag­
mentos), gasterópodos, equinoideos, braquiópodos
(ID2/9), bivalvos (Pc2359) e ictiolitos (abundantes en
ID2/9). La mayoría de los componentes se encuentran
como fragmentos, o partes disgregadas de ellos, ex­
cepto en el caso de foraminíferos y ostrácodos que se
obtienen como elementos enteros, al igual que formas
juveniles de braquiópodos, bivalvos y gasterópodos.
Aunque la diversidad es alta, la abundancia es, por el
contrario, baja en la mayoría de los grupos fósiles re­
presentados, hallándose de algunos de ellos, uno o es­
casos restos. Hacia techo de Idmarrach 2 se depositan
conglomerados y areniscas de color rojizo de facies
deltaicas que, junto con todo lo anterior, indican un
cambio a una sedimentación de tipo continental y el
inicio de la regresión del Bashkiriense en la parte cen­
tral de la Meseta Occidental.
Formación Tirhela
La sección de Tirhela presenta una evolución sedi­
mentológica similar a la sección de Idmarrach 2, con un
parte basal de calizas bien estratificadas y calizas nodu­
lares, cuyo contenido en margas va aumentando hacia
techo, depositadas en un ambiente submareal dentro de
la plataforma interna. La gran diferencia con la sección
de Idmarrach 2 y, por lo tanto, con la Formación Idma­
rrach, es que la etapa regresiva del Bashkiriense se encuen­
tra mucho mejor representada, desde aproximadamente la
mitad de la sección hasta el techo (CÓZAR et al., 2011). Co­
mienza con calizas nodulares con delgadas pasadas de ar­
cillas y lutitas que implican el inicio de las facies
deltaicas. A continuación se depositan calizas arenosas
con pasadas de microconglomerados a techo, con nive­
les de areniscas calcáreas y conglomerados de color ro­
jizo con bases erosivas correspondientes a canales
distributarios del frente deltaico. Entre los distintos ban­
cos de calizas, areniscas y conglomerados se depositan
lutitas, en lugar de las margas de la base de la sección.
En esta parte de la sección se encuentran, bien diferen­
ciados, momentos más inestables en la sedimentación
en los que hay un aumento de siliciclásticos debidos al
frente deltaico y otros más tranquilos y de larga duración
que permiten el depósito de carbonatos y lutitas.
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En cuanto a elementos conodontales, aproximada­
mente la mitad de las muestras no ha sido productiva y
las que lo fueron presentan un registro muy poco abun­
dante y diverso de este grupo fósil (Anexo IV). La
muestra Pc3304 produjo 3 elementos, 2 de ellos elemen­
tos S de Synclydognathus spp. y un fragmento de ele­
mento S que no ha podido ser clasificado. En las
muestra Pc3320 y Pc3330A sólo se obtuvo un elemento
conodontal en cada una de ellas; en la primera un ele­
mento S de Synclydognathus spp. y en la segunda un
elemento M de Kladognathus spp. La muestra Pc3364
produjo un elemento P1 de Mestognathus spp. y un frag­
mento de elemento S no identificado. La muestra
Pc3372 produjo 3 elementos conodontales, un elemento
S perteneciente a Kladognathus spp., un elemento P1 de
Synclydognathus spp. y un fragmento de elemento P que
no se pudo determinar taxonómicamente. Por último, en
la muestra Pc3377 se obtuvieron 5 elementos conodon­
tales, 2 elementos P1 y un elemento S0 de Hindeodus
cristula y 2 elementos S no identificados. Como se
puede observar, con los escasos conodontos recuperados
no se pueden realizar consideraciones paleoecológicas
detalladas. Sólo se puede señalar que las condiciones
ambientales del medio no eran favorables para la pre­
sencia de conodontos y la existencia de energía en el
medio para que se produjese transporte postmortem, ya
sea para trasladar los elementos a otras áreas de la pla­
taforma o de estas otras áreas a los medios representados
por las muestras tomadas. El contenido bioclástico de
las distintas muestras de esta sección presenta una di­
versidad y abundancia muy bajas. En el residuo sólido
se obtienen con más frecuencia foraminíferos, crinoi­
deos e ictiolitos, y, en menor grado, braquiópodos, frag­
mentos de corales, algas calcáreas, fragmentos de
equinoideos y ostrácodos. La presencia de cuarzo es
común en casi todas las muestras, y el número de bio­
clastos limonitizados y hematitizados aumenta hacia
techo, especialmente en las muestras más jóvenes, en
las que de los pocos fósiles que contienen, un gran nú­
mero son de color rosado a rojizo. Además, en varios
niveles se obtienen cubos euhedrales y bien desarrolla­
dos de pirita, algunos incluso oxidados. En general, se
puede considerar que la mitad inferior de la sección,
aunque represente un medio submareal similar a gran
parte del representado en la Formación Idmarrach, sería
más somero que aquél, debido al escaso y poco diverso
contenido bioclástico, a una presencia mayor de silici­
clásticos y a la presencia bastante común de bioclastos
limonitizados y hematitizados.
Biofacies reconocidas en la región de Adarouch
Las secciones muestreadas para conodontos de la re­
gión de Adarouch presentan una escasa uniformidad en
número de muestras productivas y, por tanto, de niveles
productivos en las distintas secciones, y en el número
de ejemplares recuperados de las muestras productivas.
Este hecho no ha permitido un estudio paleoecológico
detallado de las asociaciones de conodontos registradas
para los diferentes medios sedimentarios representados
en las distintas secciones. Los niveles que han producido
elementos conodontales y las asociaciones que han po­
dido interpretarse a partir de ellos son escasos.
En la Formación Tizra y en las muestras estudiadas
de las facies de destrucción de montículos microbianos
de las secciones de Tizra 2, Tizra 9 y Tizra 11, se reco­
noce una asociación característica y, tal vez, la única
biofacies que puede definirse con suficiente detalle y
que se corresponde claramente con un medio sedimen­
tario. Si se observan los gráficos correspondientes a las
muestras tomadas de base a techo de estas facies latera­
les (Figs. 9.2 y 9.3; Anexo I), se ve que Idioprioniodus
aumenta su proporción de ejemplares de la muestra de
la base (TZ2/4­1) a la última muestra productiva de
techo (TZ2/4­2). Además, si se compara la abundancia
de Idioprioniodus en la asociación de conodontos de
estas facies de la sección de Tizra 2 o en las mismas fa­
cies de las secciones Tizra 9 y Tizra 11 (Figs. 9.3b, c;
Anexo I) respecto a las de las secciones estudiadas de
las otras formaciones (Fm Akerchi, Fm Idmarrach y Fm
Tirhela; Figs. 9.5­9.8; Anexos II­V) se puede concluir
que este taxón presentaba una predilección importante
por este tipo de facies y que, por lo tanto, es el compo­
nente más representativo de las asociaciones de cono­
dontos de las muestras de TZ2/4. Debido a esto, se ha
reconocido la biofacies de Idioprioniodus como la bio­
facies característica de las facies laterales de destrucción
de los montículos microbianos de la Formación Tizra.
Las secciones de Akerchi, Idmarrach y Tirhela, se
caracterizan por registrar una mezcla de faunas de am­
bientes someros y de ambientes profundos. En la For­
mación Akerchi, constituida por maeriales carcaterísticos
de facies someras de la plataforma, aunque proporcio­
nalmente los taxones de aguas someras tienen una mayor
representación, no predominan de forma clara cavusgná­
tidos ni mestognátidos, como es el caso de la biofacies de
cavusgnátidos reconocida por KRUMHARDT et al. (1996).
Solamente en la caliza arenosa con bandas de estromato­
litos indicativo de medios intermareales, sobre el que se
tomó la muestra Pc2770, Cavusgnathus y Mestognathus
son los taxones más representados en la asociación recu­
perada, por lo que podría decirse que las facies son muy
someras, pero los valores de abundancia son tan bajos que
no permiten  establecer de forma determinante que la aso­
ciación original estuviese dominada por estos taxones. En
gran parte de las muestras de esta formación, se registran
elementos de Gnathodus, Lochriea e Hindeodus, indica­
tivos de medios marinos más profundos y condiciones
marinas normales. Aunque estos elementos hayan sufrido
transporte postmortem, serían desde áreas próximas im­
plicando, por lo menos, condiciones marinas no restricti­
vas. Otro componente importante de esta asociación es
Synclydognathus, reconocido en medios marinos someros
a algo más profundos. 
En la Formación Idmarrach, sólo se registra una aso­
ciación cuya composición es más o menos constante en
todas las muestras de las secciones de esta formación y
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que está constituida, como ya se ha mencionado, por la
mezcla de taxones de aguas someras y profundas. Si se
compara con la biofacies de cavusgnátidos­kladognáti­
dos de KRUMHARDT et al. (1996), se observa que aunque
la asociación de Idmarrach presenta taxones similares
(Cavusgnathus, Kladognathus Gnathodus, Hindeodus,
Lochriea, Vogelgnathus e Idioprioniodus), en la segunda
los componentes mayoritarios de la asociación son ca­
vusgnátidos y kladognátidos, aumentando el número de
kladognátidos a medida que se desplaza a zonas más
profundas. En el caso de Idmarrach, los componentes
mayoritarios son gnatódidos y lochrieidos seguidos de
kladognátidos y synclydognátidos, fundamentalmente,
lo que indica una composición distinta a la biofacies do­
cumentada por KRUMHARDT et al. (1996). La asociación,
por el porcentaje de componentes y taxones registrados,
aunque similar, indica un medio marino más profundo que
en la Formación Akerchi.
La Formación Tirhela no ha proporcionado elementos
conodontales suficientes como para realizar mayores con­
sideraciones paleocológicas de las asociaciones.
Cuenca de Tindouf
La sucesión de la sección compuesta de Tinguiz
Remz se caracteriza por ser una sucesión mixta de sili­
ciclásticos y carbonatos (Fig. 3.14). En la parte inferior
de la sección estratigráfica, la Fm Betaina presenta pi­
zarras intensamente bioturbadas (Facies FP4 de CÓZAR
et al., 2014c y descritas en el capítulo de Estratigrafía)
y niveles de pizarras y limolitas (FP2) con areniscas de
grano grueso con laminación cruzada y localmente es­
tratificación cruzada de tipo herring­bone, correspon­
dientes a mudstones de prodelta (FP2) y a frentes
deltaicos y canales distributarios (FA1) depositados en
ambientes submareales de la plataforma/rampa media
(CÓZAR et al., 2014c). A partir de los primeros niveles
de carbonatos (capas 1 y 2), CÓZAR et al. (2014c) inter­
pretan la sedimentación del conjunto de pizarras areno­
sas de grano fino con estratificación cruzada de tipo
hummocky (FP2), areniscas de grano grueso y fino con
laminación cruzada (FA1 y FA2), pizarras y limolitas
(FP1), y del resto de niveles carbonatados de parte de la
Fm Betaina y gran parte del miembro inferior de la Fm
Ouarkziz, como depósitos de plataforma/rampa media,
que permanecen hasta la capa de carbonatos E. La capa
2 es una caliza arenosa encrinítica con granos de cuarzo,
braquiópodos y briozoos (FC1) considerada como una
barra bioclástica/arenosa incipiente, influenciada por la
sedimentación deltaica que continúa produciéndose. En
la capa de calizas 1, se registra el primer biostromo
(FC6) reconocido en la sección (CÓZAR et al., 2014a, b,
c; RODRÍGUEZ et al. 2013b), desarrollado en condiciones
submareales y que no se encuentra afectado por tormen­
tas. Sobre esta última capa se depositan nuevamente las
areniscas de grano grueso (FA1) y las pizarras arenosas
de grano fino (FP2). Intercaladas entre estas últimas hay
otras areniscas de grano fino (FA2), también de depósi­
tos deltaicos y nuevos niveles de carbonatos. La capa A
es un nuevo biostromo (FC6) y la capa B un nivel de
calizas bioclásticas con abundantes braquiópodos (FC5)
que se ven favorecidos por las condiciones submareales
del medio. Las capas C y D son calizas arenosas encri­
níticas con abundantes granos de cuarzo (FC1) que pre­
sentan laminación paralela y ripples de oleaje (capa C),
también consideradas como barras incipientes en con­
diciones submareales. 
Un nuevo cambio en la sedimentación viene indi­
cado por el depósito en la parte superior de la Fm Be­
taina y gran parte del miembro inferior de la Fm
Ouarkziz, de unas pizarras y limolitas sin casi contenido
fosilífero, bioturbación o estructuras sedimentarias que
reflejan depósitos de prodelta. Los niveles carbonatados
con abundantes granos de cuarzo (FC1) y los de pizarras
y limolitas a techo de la Fm Betaina serían indicativos
de la transición de una sedimentación del frente deltaico
distal a una del frente deltaico proximal. Aún así, el
techo de la Fm Betaina viene marcado por un gran pa­
quete de areniscas de grano grueso con laminación cru­
zada (FA1) que representa el mayor resalte de la cadena
montañosa de Djebel Ouarkziz. El contenido bioclástico
de la mayoría de las muestras de los niveles carbonata­
dos es un reflejo de las facies poco profundas a someras
representadas en esta sección. Muchas de las muestras
de gran parte de la sección presentan en el residuo só­
lido, foraminíferos y crinoides como componentes más
comunes, aunque siguen siendo muy escasos en nú­
mero. Otros componentes de estas primeras muestras de
la sección de Tinguiz Remz que abarcan la parte supe­
rior de la Formación Betaina y parte basal de la Forma­
ción Ouarkziz son gasterópodos, escolecodontos e
ictiolitos. En el estudio de microfacies elaborado por
CÓZAR et al. (2014c) también reconocen briozoos, bra­
quiópodos, ostrácodos y algas calcáreas.
El miembro inferior de la Formación Ouarkziz se ca­
racteriza en gran parte por pizarras y limolitas (FP1)
entre las que se intercalan distintos niveles carbonatados
y areniscas de grano fino (FA2). Comienza con un nivel
de calizas bioclásticas con abundantes braquiópodos
(capa E, FC5) que junto con las pizarras suprayacentes
representan los últimos depósitos en condiciones sub­
mareales en la plataforma/rampa media. La capa F son
calizas arenosas/bioclásticas laminadas (FC2) con abun­
dantes granos de cuarzo y peloides, y con presencia de
ripples de oleaje, laminación paralela y cruzada, y es­
tratificación cruzada de tipo hummocky localmente. En
las capas E y F también son muy comunes los granos
de cuarzo, ooides, peloides, intraclastos, grapestones y
clastos con envueltas micríticas. Esta facies presente en
la capa F (FC2) y también en la capa G, se desarrolló
en un medio de plataforma/rampa media a interna y ha­
bría generado un bajío afectado por el oleaje y las tor­
mentas. Como mencionan CÓZAR et al. (2014c) esta
capa representaría el final de la tendencia regresiva ob­
servada a lo largo de la Fm Betaina y base de la Fm
Ouarkziz. Según estos autores, estas capas representan
un cambio del medio sedimentario, de un medio subma­
9. Paleoecología Paula Medina Varea
292
real de plataforma/rampa externa a media, que caracte­
riza a la Formación Betaina a un medio intermareal de
plataforma/rampa media en el que se inicia la sedimen­
tación de la Formación Ouarkziz.
Las capas H­I se encuentran en gran parte dolomiti­
zadas (FC9) y las muestras apenas contienen bioclastos.
Las facies que se reconocen son de calizas con concen­
traciones de braquiópodos (FC5, capa H), calizas oolíti­
cas de grandes ooides radiales (FC3) y un parabiostromo
de colonias de corales rotas y transportadas incluidas en
una matriz muy bioclástica y con una selección muy
pobre (FC7, capa I). La capa J se corresponde con una
caliza oolítica también de grandes ooides radiales con
muy pocos bioclastos y base dolomitizada. Las capas
H2 y J representan ambientes deposicionales similares
que, aunque sean grainstones oolíticos, para CÓZAR et
al. (2014c) indican el desarrollo de bajíos arenosos en
condiciones intermareales. A partir de la capa K, au­
menta la diversidad de bioclastos observada en lámina
delgada y coincide según CÓZAR et al. (2014c) con una
profundización del medio y el desarrollo de condiciones
submareales dentro de la plataforma/rampa media. Esta
capa presenta base y techo dolomitizados pero en su
parte media la facies es de calizas bioclásticas y litoclás­
ticas cuyos componentes principales son crinoides, bra­
quiópodos, intraclastos, foraminíferos y moluscos
(FC4). La capa L son calizas con abundantes braquió­
podos, encontrándose gran parte de ellos posición de
vida. A partir de esta capa, las facies de pizarras cam­
bian, depositándose pizarras y margas (FP3), con bio­
clastos escasos o ausentes en la que se encuentran
intercaladas diversas capas de carbonatos (capas M a P)
y niveles de areniscas de grano fino (FA2). La capa M
constituye un nuevo parabiostromo de colonias de co­
rales con escaso transporte (FC7), al igual que en la capa
P, sólo que esta última presenta su base dolomitizada
(FC9). La capa N presenta diversos niveles con diferen­
tes facies que de base a techo son calizas bioclásticas
con litoclastos (FC4), calizas arenosas y bioclásticas la­
minadas (FC2), calizas arenosas encriníticas (FC1) y,
nuevamente calizas bioclásticas y litoclásticas (FC4).
En esta capa se pueden observar diversas estructuras se­
dimentarias, como laminación paralela y laminación
cruzada. Las capa O1 y O2 presentan la misma facies,
calizas con abundantes braquiópodos (FC5), diferen­
ciándolas el hecho de que la capa O2, además de pre­
sentar una mayor potencia, presenta su parte media
dolomitizada (FC9). Las unidades N y O2 desarrollan,
además, un firmground en sus techos con una cubierta
de minerales de hierro que recubre tanto el sustrato
como los bioclastos. Este hecho y el encontrarse inten­
samente bioturbadas indicaría, para CÓZAR et al.
(2014c) que estas capas representarían el ambiente con
las condiciones más profundas dentro de la
plataforma/rampa media. Según estos mismos autores,
el intervalo sedimentario registrado entre las capas de
carbonatos K­P, indicaría una estabilización dentro de
la plataforma/ rampa, manteniéndose unas condiciones
submareales con depósitos de carbonatos de mayor po­
tencia que los registrados en la parte infrayacente de la
sucesión de Tinguiz­Remz. Aunque las condiciones fue­
ran más estables, éstos se habrían visto afectados por
tormentas, siendo localmente importante como en las
capas N, P y O1. Las escasas estructuras sedimentarias,
la escasez de terrígenos y la alta biodiversidad señalan
la precipitación de carbonatos en un ambiente relativa­
mente tranquilo dentro de la plataforma/rampa media,
entre el nivel de base de tormentas y el nivel de oleaje.
En el residuo sólido obtenido de las muestras para co­
nodontos, no se observa un aumento de diversidad de
bioclastos hasta la muestra del techo de la capa M
(muestra M2 en la parte media de la capa M), especial­
mente marcado en la muestra de la capa N, registrándose
además de foraminíferos y crinoideos como en las mues­
tras anteriores, algas calcáreas, equinoideos, braquiópo­
dos, bivalvos y conodontos. En el estudio de microfacies
se reconocieron también briozoos y ostrácodos.
A partir de las capas O y P, el contenido en bioclastos
disminuye tanto en el observado en lámina delgada
como en el residuo de las muestras para triado y que
según CÓZAR et al. (2014a, b, c) podría estar relacionado
con el progresivo aumento de la dolomitización de las
capas. Las capas de carbonatos Q, R (ambas dolomicri­
tas laminadas, FC8) y S (S1­S5 alternancia de dolomi­
critas laminadas y calizas arenosas y bioclásticas, FC2)
se caracterizan por un contenido fósil muy pobre. En la
capa Q y R, CÓZAR et al. (2014c) reconocen tapices mi­
crobianos de cianobacterias y, a techo de la capa Q, grie­
tas de desecación. Entre estas capas se depositan
pizarras y limolitas que representan mudstones de pro­
delta. La capa S3, además de un escaso contenido y
abundancia de bioclastos (crinoides, foraminíferos algas
verdes, moluscos, briozoos y braquiópodos) se caracte­
riza fundamentalmente por los abundantes micropeloi­
des, al igual que la base de la capa T. En esta última
capa, por encima de las facies de dolomicritas laminadas
con micropeloides, laminación cruzada y tapices micro­
bianos (FC8), se desarrolla una facies de calizas oolíticas
(FC3). Entre las capas R y U, hay distintos intervalos cu­
biertos que, según CÓZAR et al. (2014c) se correlacio­
narían con las pizarras con pirita (FP5) registradas cerca
de Foum Defili, en Foum Ferherech (en el sector orien­
tal del flanco norte del sinclinal de Tindouf) y que pre­
sentan niveles de yeso de origen primario. Aunque en
Tinguiz Remz no afloran estas pizarras, también se ob­
servan lentejones de yeso, aunque en esta zona su origen
es posiblemente diagenético. CÓZAR et al. (2014c) con­
sideran que esta parte de la secuencia, con facies de ca­
lizas con laminación paralela y cruzada con escasos
fósiles (FC2 y FC3), de dolomicritas laminadas con ta­
pices microbianos, porosidad fenestral y grietas de re­
tracción (FC8), y la presencia en zonas cercanas de pizarra
con pirita y yeso (FP5), implican un cambio marcado en
el ambiente deposicional de la plataforma/rampa, pasando
de unas condiciones submareales en la plataforma media
a unas condiciones intermareales a supramareales dentro
de la plataforma/ rampa interna. De hecho, según estos
autores, esta sedimentación reflejaría el desarrollo de
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sabkhas en algunos niveles de la secuencia sedimentaria
definida por las capas Q­T y que, como señalan, ya fue
sugerido por CONRAD (1972b) y CAVAROC et al. (1976).
Por último, se produce una nueva profundización en
la plataforma/rampa, reflejada en las capas U y V que
se caracterizan por ser un parabiostromo (FC7) y una
caliza bioclástica con abundantes braquiópodos (FC5),
respectivamente. En ellas se observa un aumento en el
contenido fósil, tanto en lámina delgada como en el re­
siduo sólido para conodontos. Cabe señalar, que en el
residuo para triado, este aumento ya se observa en la
muestra de la capa T que, conjuntamente con las capas
U y V, presentan foraminíferos, crinoideos, ostrácodos,
algas calcáreas, braquiópodos, escolecodontos, gasteró­
podos, ictiolitos y conodontos. COZAR et al. (2014c) se­
ñalan que estos depósitos representarían un retorno a
condiciones submareales dentro de una plataforma/
rampa media, viéndose estos depósitos afectados con
frecuencia por tormentas por hallarse colonias de cora­
les tanto rotas como in situ (RODRÍGUEZ et al., 2013b).
Las facies poco profundas a someras y con influen­
cia de sedimentos continentales registradas en la sección
no son favorables para la presencia de conodontos. Así
se demuestra por la baja diversidad y abundancia de ele­
mentos conodontales recuperados en las pocas muestras
que fueron productivas (Anexo V). La muestra de la
capa N produjo 4 elementos pertenecientes cada uno a
Kladognathus spp. (elemento S), Cavusgnathus spp.
(elemento P1), Mestognathus bipluti (elemento P1) y
Lochriea commutata (elemento P1). En la muestra de la
capa T se identificaron 2 elementos M y 2 elementos S
de Kladognathus spp., 2 elementos P1 de Hindeodus
cristula, 1 elemento P1 de Cavusgnathus unicornis y, 1
elemento M y un elemento S de Cavusgnathus spp.
Idiognathoides sulcatus sulcatus? se registra en la capa
U, con 2 ejemplares, indicando claramente una edad de
Bashkiriense temprano. En esta capa además, se obtuvo
un fragmento de elemento S que no pudo ser clasificado.
Por último, en la capa V, se obtuvo un elemento M de
Cavusgnathus spp. Las asociaciones de taxones regis­
tradas presentan transporte postmortem debido a la falta
de aparatos conodontales completos y a los pocos ejem­
plares recuperados. No es de extrañar que sea en la capa
N en la que se encuentren los primeros ejemplares de
toda la sección, ya que representa la facies más profunda
y con menor influencia de terrígenos de toda la sucesión.
Aunque sean facies más profundas, esta capa sigue re­
presentando un ambiente submareal no muy profundo,
por lo que la asociación de conodontos registrada repre­
senta una mezcla de taxones de aguas someras y de otras
más profundas. En general, se observa un predominio
de taxones de aguas someras que, junto con el escaso
número de elementos recuperados reflejarían las facies
muy someras a poco profundas que caracterizan la su­
cesión y la influencia de los depósitos deltaicos. En fun­
ción de lo anterior, no pueden realizarse interpretaciones
paleoecológicas detalladas mediante conodontos para
esta sección, aparte de lo ya mencionado.
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ALDRIDGE (1988), señala que a principios del Misi­
sípico se observa un pequeño aumento en el número de
géneros de conodontos que se originan en este momento
(Fig. 10.1), relacionado con una radiación de formas del
Misisípico inferior debido a la transgresión acontecida
a principios del Carbonífero. 
Aunque a principios del Carbonífero existiese una
pequeña radiación de los conodontos, este período se
caracterizó por una disminución lenta en la diversidad
genérica (ALDRIDGE, 1988, Fig. 10.1). A finales del Vi­
seense y principios del Namuriense, los conodontos ex­
perimentan una recuperación gradual, superando las
tasas de aparición/radiación, a las de extinción, pero en
el límite propuesto para el Misisípico­Pensilvánico, su­
fren una importante extinción según ALDRIDGE (1988).
Aunque esta extinción no supera los dos géneros por mi­
llón de años, hay que tener en cuenta que su diversidad
ya había disminuido notablemente aunque de forma gra­
dual en el Carbonífero inferior (=Misisípico) (Fig. 10.1).
De todas formas, esta extinción debe ser evaluada a
nivel local tal como señalan SANZ­LÓPEZ et al. (2006),
ya que en muchas zonas del Paleotethys, formas misisí­
picas perduran en el Pensilvánico.
HIGGINS (1981b) y SWEET (1988) señalan que los co­
nontofóridos presentan momentos en su registro en los
que poseen una distribución geográfica amplia, exis­
tiendo numerosas formas cosmopolitas, mientras que en
otros, se observa un marcado provincialismo y la presen­
cia de formas endémicas. Por ejemplo, SWEET & BERGS­
TRÖM (1984) y SWEET (1988) reconocen la existencia de
provincialismo en las faunas de conodontos del Ordoví­
cico, mientras que KLAPPER & JOHNSON (1980) lo hacen
en las faunas del Devónico Inferior y Medio.
Aunque SWEET (1988) no considera que el Carbo­
nífero inferior (=Misisípico) se distinguiese por un pro­
vincialismo en la distribución de los conodontos, por
lo menos a nivel genérico, también señala que CHAR­
PENTIER (1984) indicó que a finales del Pensilvánico,
con el cierre del Océano Reico, podrían haberse desarro­
llado faunas diferentes en zonas opuestas de Pangea.
Como único cambio importante durante el Misisípico,
SWEET (1988) menciona que a finales del Serpujoviense
se produce un cambio en las faunas de conodontos,
donde el linaje de Cavusgnathus es sustituido por el de
Adetognathus, y se extinguen los linajes de Gnathodus,
Lochriea y Vogelgnathus. En cambio, HIGGINS (1981b)
señala que analizando los diferentes trabajos sobre co­
nodontos para el Viseense superior­Namuriense publi­
cados hasta ese momento, aunque las faunas de
conodontos indicarían una naturaleza fundamental­
mente cosmopolita, puede reconocerse un cierto pro­
vincialismo para este intervalo de tiempo, identificando
dos “provincias” (comillas según el autor), la “provin­
cia” del Midcontinent americano y la “provincia” de
Eurasia, como se describen más adelante. 
10.1.­ Marco paleogeográfico del Norte de
África
En la elaboración del marco paleobiogeográfico del
Norte de África se han empleado, fundamentalmente, los
trabajos de BUMBY & GUIRAUD (2005); CAVAROC et al.,
(1976); CHOUBERT (1952); CONRAD (1985); CÓZAR et al.
(2008a, 2011, 2014a, b, c, 2015b); FABRE (2005); FRIZON
DE LAMOTTE et al. (2013); HADDOUM et al. (2001);
HOEPFFNER et al. (2005); KEPPI et al. (2010); LEGRAND­
BLAIN et al. (1989); MICHARD et al. (1982, 2008, 2010);
NANCE et al, (2010); SIMANCAS et al. (2009); SOMERVILLE
et al. (2013); UNRUG (1997); VILLENEUVE (2005); ZIE­
GLER et al. (1995), entre otros autores.
Las diversas reconstrucciones paleogeográficas del
Norte de África, no suelen considerar la parte central de
la Meseta Occidental o Meseta Central, donde se loca­
liza la región de Adarouch, ni la Cuenca de Tindouf
como sumergidas. Por ejemplo, en las reconstrucciones
de BLAKEY (2007, 2011, 2016) para el Tournaisiense su­
perior (350 Ma) y Serpujoviense (325 Ma) como la del
grupo PALAEOS (2002; Fig. 10.2 A) para el Serpujo­
viense (329 Ma) ambas regiones se consideran emergi­
das. En cambio, en el mapa paleogeográfico de SCOTESE
(2002) para el Tournaisiense inferior (356 Ma), el de FE­
DOROWSKI (1981; Fig. 10.2B) para el Viseense­Alpor­
tiense y el de HIGGINS (1981b) para el Viseense superior­
Namuriense inferior (Fig. 10.4), tanto la Meseta Occi­
dental como la Cuenca de Tindouf se encontrarían su­
mergidas. Estas últimas reconstrucciones concuerdan
más con la información presentada por diversos autores,
como en este trabajo, por la que ambas regiones se en­
contraban sumergidas, formando parte de los distintos
“terranes” perigondwánicos (región de Adarouch en la
Cuenca de Azrou­Khenifra, parte central de la Meseta
Occidental) (p. ej., MICHARD et al., 2008; 2010; SIMAN­
CAS et al., 2009; CÓZAR et al., 2008a, 2011; SOMERVILLE
et al., 2013, entre otros) o de la vasta plataforma epeírica
de tipo mixto que se desarrolló en el margen norte de
Gondwana (p. ej., CONRAD, 1985; CÓZAR et al., 2014a,
2014b, 2014c, 2015b, entre otros).
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Figura 10.1.­ Variaciones en la diversidad de géneros de co­
nodontos a lo largo del Paleozoico y Triásico. Tomada de
ALDRIDGE (1988).
El dominio de la Meseta se desarrolló en bloques dis­
tales del margen norte de Gondwana que, de este a oeste,
están representados por la Meseta Oriental, la Zona Cen­
tral de la Meseta Occidental y el Bloque Costero también
de la Meseta Occidental (MICHARD et al., 2010). Estos
subdominios se encontraban separados de Gondwana y
entre ellos por zonas estrechas de corteza adelgazada
(MICHARD et al., 2010). Estos distintos bloques fueron
el resultado de los distintos eventos de extensión cortical
que se produjeron durante el Cámbrico, Ordovícico, De­
vónico y Carbonífero inferior desarrollándose una com­
pleja red de canales marinos producidos por la rotura del
margen noroccidental de Gondwana, fundamentalmente
durante la etapa distensiva del Cámbrico­Ordovícico
(MICHARD et al., 2010). Durante de la Orogenia Varisca,
estos subdominios se vieron deformados y acortados.
La Plataforma del Sahara constituyó una vasta pla­
taforma mixta con depósitos carbonáticos y siliciclásti­
cos que se desarrolló en el margen norte de Gondwana
durante el Misisípico (CÓZAR et al., 2015b). Está for­
mada por diversas cuencas y subcuencas sedimentarias
que actualmente se encuentran separadas por estructuras
generadas por las orogenias Pan­Africana y Varisca
(Anti­Atlas, Montañas de Ougarta, Escudo de Reguibat,
Macizo de Hoggar) que se reactivaron posteriormente
durante la Orogenia Alpina. El margen norte de la Pla­
taforma del Sáhara se encuentra delimitado por el Frente
Sud­Atlásico (FRIZON DE LAMOTTE et al., 2013).
El margen norte de Gondwana fue de tipo pasivo du­
rante gran parte del Paleozoico y su evolución fue con­
trolada, fundamentalmente, por la evolución del Océano
Reico (KEPPI et al., 2010; NANCE et al., 2010) y la Oro­
genia Varisca, que produjo la colisión entre Gondwana
y Laurasia. Esta colisión provocó la transformación del
margen pasivo en activo reactivando algunas estructuras
neoproterozoicas del basamento (UNRUG, 1997; BUMBY
& GUIRAUD, 2005) que, a su vez, controlaron en parte la
morfología de las diferentes cuencas carboníferas supra­
yacentes. El Macizo pan­africano de Hoggar, el Escudo
proterozoico de Reguibat y el Escudo de Leo actuaron
como la líneas de costa estables, sobre los que se depo­
sitó la sucesión carbonífera en onlap sinsedimentario en
las cuencas de Ahnet, Reggan, Tindouf (flanco sur) y
Taoudenni (VILLENEUVE, 2005) (Fig. 10.3). Las Monta­
ñas de Ougarta (Fig. 10.3) se levantaron a favor del sis­
tema de rift cámbrico que se reactivó durante la Orogenia
Varisca y se deformaron durante el Pensilvánico y Pér­
mico (ZIEGLER et al., 1995). Su emersión llevó a la divi­
sión de la plataforma en dos regiones, Tafilalt­Béchar
hacia el E y Tindouf­Taoudenni­Regann­Ahnet hacia el
O y S, y a la acumulación de siliciclásticos en las cuencas
saharianas (CÓZAR et al., 2014b). Desde el Serpujoviense
en adelante el Anti­Atlas se encontraba emergido en
grandes zonas (CAVAROC et al., 1976; FABRE, 2005; MI­
CHARD et al., 2008), mientras que en el Viseense, sólo al­
gunos pequeños “inliers” se encontraban levantados
(CHOUBERT, 1952; CAVAROC et al., 1976; MICHARD et al.,
1985; HOEPFFNER et al., 2005). CÓZAR et al., (2014c) se­
ñalan que es difícil precisar cuántos de los “inliers” pro­
terozoicos del Anti­Atlas pueden considerarse como ver­
daderas estructuras emergidas, pero durante el Viseense
superior, el Anti­Atlas puede considerarse como una es­
tructura en proceso de emersión, con influencia sobre la
paleobiogeografía de la región  (CÓZAR et al., 2014b). El
levantamiento del Anti­Atlas probablemente supuso una
barrera geográfica para la migración de faunas entre la
Meseta Marroquí, al norte, y el Sáhara, al sur, que aisló
parcialmente ambas zonas, produciendo ciertas diferen­
cias en las faunas (CÓZAR et al., 2014b, c). Tanto el Anti­
Atlas como las Montañas de Ougarta se encontraban
conectadas formando un arco montañoso marcado en el
área del Sáhara (HADDOUM et al., 2001; MICHARD et al.,
2008; CÓZAR et al., 2014 c) (Fig. 10.3).
La Cuenca de Tindouf (Plataforma del Sáhara) actuó
como un refugio ecológico durante el Serpujoviense y
parte del Bashkiriense inferior (Voznesseniense­Krasno­
polyaniense), ya que muchas especies y géneros típicos
del Viseense de foraminíferos bentónicos, corales rugo­
sos y braquiópodos persisten en el Serpujoviense, pero
este hecho es más significativo en cuanto a la persisten­
cia de taxones misisípicos en el Pensilvánico (SOMERVI­
LLE et al., 2013; CÓZAR et al., 2014b). CÓZAR et al.
(2014b) registran una influencia probable de las faunas
norteamericanas en la Plataforma del Sáhara y en la Me­
seta Occidental en el Misisípico (LEGRAND­BLAIN et al.,
1989; CÓZAR et al., 2008a, 2011), aunque limitada a unos
pocos taxones, que pudieron haber migrado a través de
los terranes perigondwánicos Este hecho puede ser ex­
plicado según SOMERVILLE et al. (2013) y CÓZAR et al.
(2014b) por la probable existencia de una corriente oce­
ánica proveniente del N o NO, donde se estaba cerrando
el Océano Reico (Fig. 10.4). Además de esta corriente,
los autores anteriores indican la influencia importante de
otra corriente oceánica dirigida hacia el O, paralela a la
costa y procedente del Paleotethys (Fig. 10.4). Cabe des­
tacar, que el cierre del Océano Reico no fue un evento
único, de forma que durante el Devónico y Misisípico
inferior se generaron y cerraron varios océanos margi­
nales, evidenciándose en las secuencias de ofiolitas, re­
gistradas fundamentalmente en la Península Ibérica
(AZOR et al., 2008; PEREIRA et al., 2010; DÍEZ FERNÁN­
DEZ et al., 2012; ARENAS et al., 2014).
La influencia de una corriente proveniente de Lau­
rasia en la Cuenca de Tindouf se evidencia en la pre­
sencia de taxones de foraminíferos distintivos de
Laurasia, probablemente de los “terranes” de Avalonia
o Meguma, sin que se observe su registro en cuencas
intermedias como Francia, NO de España y la Meseta
Marroquí (CÓZAR et al., 2014b) (Fig. 10.4). Además,
muchos taxones de corales rugosos que se registran en
la Cuenca de Tindouf se encuentran presentes en el NO
de Europa, pero no se registran en el N de Marruecos
(p. ej.: Cuenca de Azrou­Khenifra) (RODRÍGUEZ et al.,
2012; SAID et al., 2013; SOMERVILLE et al., 2013), en
función de lo cual SOMERVILLE et al. (2013) conside­
raron que una única ruta de migración de dirección N­
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S desde el S de Europa al Sáhara como la propuesta
por LEGRAND­BLAIN et al. (1989), no explicaría la exis­
tencia de faunas de corales con una clara afinidad con
las faunas de las Islas Británicas y Bélgica. Estos he­
chos apoyarían la existencia de una corriente oceánica
que se mantuvo en la zona durante el cierre del Océano
Reico. Este océano tuvo su anchura máxima en el Si­
lúrico, calculada en 4000 km aproximadamente
(NANCE et al., 2010), y se consideraba que su cierre
tuvo lugar durante el Devónico­Tournaisiense y parte
del Viseense, datándose la colisión entre Laurasia y
Gondwana como Viseense superior­Serpujoviense,
pero la existencia de foraminíferos con clara afinidad
con Laurasia, indicaría que el cierre total del Océano
Reico aún no se habría producido. CÓZAR et al.
(2014b) sugieren que, teniendo en cuenta la extensión
estimada de las cuencas saharianas antes del acorta­
miento Pensilvánico (HELG et al., 2004; MICHARD et
al., 2008) y los posibles movimientos de las fallas (MI­
CHARD et al., 2008), la longitud de este océano para el
Viseense­Serpujoviense podría ser de aproximada­
mente 500 km. BLAKEY (2016) también propone una
longitud de 400 km. Este océano podría explicar la
existencia de una corriente oceánica desde los “terra­
nes” perigondwánicos de Avalonia a Gondwana y la
presencia de faunas de Laurasia en Tindouf.
La otra corriente provendría del Paleotethys, paralela
a la costa del margen norte de Gondwana, y podría ex­
plicar las diferencias en las faunas entre las cuencas oc­
cidentales y las orientales de la Plataforma del Sáhara
(Fig. 10.4). En las cuencas orientales, los foraminíferos
bentónicos, corales rugosos y braquiópodos presentan
unos rangos estratigráficos más normales, similares a
los de otras cuencas del Paleotethys (CÓZAR et al.,
2014b). Esta corriente tendría una dirección de E a O,
coincidente con la transgresión en la Plataforma del Sá­
hara del Viseense superior­Serpujoviense y con la pos­
terior regresión cuya evolución se registra en dirección
este (CÓZAR et al., 2014b).
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Figura 10.2.­ Mapas paleogeográficos para A) el Serpujoviense (PALAEOS, 2011) y B) el Viseense­Alportiense (FEDOROWSKY,
1981). AU: Australia, CH: China, E: España, EU: Estados Unidos, F: Francia, K: Kazajistán, R: Rusia, UC: Ucrania. Provincias:
1, Interna­occidental; 2, Sur­oriental; 3, Chukotka; 4, Europea­occidental; 5, Europea­oriental; 6, Asiática media, 7; China; 8,
Australiana. La región de Adarouch se indica con un círculo rojo y la Cuenca de Tindouf con un cuadrado rojo.
La situación de la región de la Cuenca de Tindouf al
sur del paleoecuador sigue siendo un tema controver­
tido, como indican CÓZAR et al., (2014b). Según estos
últimos autores, GOLONKA (2002) considera que se lo­
calizaba en una latitud de 30oS (340 Ma) mientras SCO­
TESE (2002), MCELHINNY et al. (2003) y TORSVIK &
COKCS (2004) la ubican para el Viseense medio en los
40o­50oS, aunque BLAKEY (2011) la sitúa entre los 20o­
30oS en el Tournaisiense superior (350 Ma). Posterior­
mente, después de una rotación en sentido horario
(MERABET et al., 1990) la Placa Africana cambiaría su
posición a 10oS en el Serpujoviense (320 Ma) según
MCELHINNY et al. (2003), 18o­24oS según DERDER et al.
(2001, 2006) o 5­15oS según VAI (2003) durante el Mos­
coviense. CÓZAR et al. (2014b) indican que la Plata­
forma del Sáhara podría estar situada en los 10o­20oS
durante el Serpujoviense. Al comparar estas faunas con
las de Europa central observaron que (i) las faunas de
la Cuenca de Tindouf son similares a las del Paleotethys,
(ii) las asociaciones de foraminíferos, corales y algas, fun­
damentalmente, y conodontos, son muy diversas y simi­
lares a las descritas en cuencas ubicadas en posiciones del
paleoecuador (p. ej., Inglaterra, norte de Francia o Bél­
gica) y que, (iii) la fauna endémica del Sáhara sólo se re­
gistra dentro de los braquiópodos gigantoprodúctidos y
en algunos taxones de corales rugosos bashkirienses y fo­
raminíferos. Esto implicaría, que el comienzo de la gla­
ciación del Paleozoico superior no afectó de manera
importante las faunas de la Cuenca de Tindouf y que, por
lo tanto, su situación era próxima al Paleocuador.
Uno de los problemas en el Norte de África que sigue
sin resolverse es la edad de colisión entre el Bloque de la
Meseta y la Plataforma del Sáhara. MICHARD et al. (2008)
consideran que se produjo en el Viseense superior­Namu­
riense debido a la presencia de depósitos sintectónicos en
el Alto Atlas, por ejemplo en Ait Tamlil y Skoura, cerca
de depósitos caóticos de brechas y de tipo flysch en el
Anti­Atlas, en las zonas de Tineghir y Tisdafine. En la
Cuenca de Tindouf el evento tectonoestratigráfico más
antiguo reconocido en la Plataforma del Sáhara se pro­
duce en el Viseense superior (CÓZAR et al., 2015b). Esto
último podría favorecer la propuesta de colisión de MI­
CHARD et al. (2008), pero como indican CÓZAR et al.
(2015b), existen diversos problemas para validar esta pro­
puesta. Uno de ellos es que la bioestratigrafía de las áreas
de Ait Tamlil y Tineghir no está estudiada en detalle, por
lo que los depósitos sintectónicos de estas áreas podrían
ser del Viseense medio de forma que, en ese caso, la co­
lisión tendría una edad más antigua (CÓZAR et al., 2015b).
Además, es importante conocer si el régimen tectónico
de la Meseta durante la conocida como fase Eo­varisca
fue compresional o extensional como ya señalan FRIZON
DE LAMOTTE et al. (2013). Estos últimos autores cuestio­
naron que las estructuras eo­variscas reconocidas en el
Bloque de la Meseta, como las cuencas extensivas o
transtensivas presentes en este bloque (HOEPFFNER et al.,
2005; MICHARD et al., 2008, 2010) puedan deberse a esta
fase de la Orogenia Varisca, proponiendo que su desarro­
llo se debiese a una anomalía térmica y levantamiento
asociados a un evento magmático importante, como ya
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Figura 10.3.­ Ubicación de las cuencas carboníferas y de los macizos proterozoicos en la Plataforma del Sáhara. Modificada
de CÓZAR et al. (2015b).
fue sugerido anteriormente por SIMANCAS et al. (2009).
CÓZAR et al. (2015b) señalan que si el régimen tectónico
en la Meseta fue compresivo sería distinto del especifi­
cado para el Viseense superior en la Plataforma del Sá­
hara por lo que el Bloque de la Meseta aún no se habría
anexionado a Gondwana y el inicio de la colisión se po­
dría haber producido entre el Devónico Superior y el Vi­
seense superior. Esto implicaría que habría que revisar las
dataciones de los depósitos sintectónicos del Alto Atlas y
del Anti­Atlas que permitirían datar la colisión. En cam­
bio, si no se puede confirmar un régimen tectónico com­
presivo en el Devónico Superior­Carbonífero inferior
para la Meseta, CÓZAR et al. (2015b) indican que enton­
ces tanto el Bloque de la Meseta como la Plataforma del
Sáhara podrían haber presentado regímenes extensivos o
transtensivos similares, posiblemente relacionados con la
misma anomalía térmica, lo que implicaría que la colisión
ya se habría producido antes del Devónico Superior.
10.2.­ Provincialismo en conodontos para el
Carbonífero. Las provincias paleobiogeo­
gráficas de HIGGINS (1981b)
En la “provincia” de Eurasia  y, especialmente en Eu­
ropa, se reconocen dos faunas de conodontos, una carac­
terística del Viseense superior hasta el Chokieriense,
dominada, fundamentalmente, por Gnathodus y Lochriea
(Paragnathodus, según el autor) que, a partir del Chokie­
riense y Kinderscoutiense es sustituida por otra fauna, ca­
racterizada por Declinognathodus, Idiognathoides y
Neognathodus y en estadios posteriores por Idiognatho­
dus (HIGGINS, 1981b). Dentro de la “provincia” euroasiá­
tica HIGGINS (1981b) observó que muchas de las
variaciones en la composición de las asociaciones de co­
nodontos de unas cuencas respecto de otras estaban más
relacionadas con aspectos paleoecológicos que paleobio­
geográficos. De esta forma, diferenció entre faunas de
medios someros y de medios profundos. Ambas faunas o
asociaciones presentan una diversidad y composición si­
milares, pero variaban el predominio de unos taxones res­
pecto de otros en la composición que está estrechamente
relacionado con el tipo de medio representado, así como
la presencia de unos taxones que se encuentran adaptados
a un tipo de medio concreto.
Dentro de los medios de aguas profundas, HIGGINS
(1981b) distinguió entre las asociaciones de los medios
tipo cuenca respecto de, según el autor, los medios de
plataformas submarinas profundas, que presentan se­
cuencias calcáreas condensadas que abarcan el Devó­
nico Superior­Namuriense inferior (hasta la Zona E2).
Éstas últimas presentan una diversidad algo menor que
los medios de cuenca (HIGGINS, 1981b). En la descrip­
ción de los ejemplos de las dos biofacies de aguas pro­
fundas de HIGGINS (1981b) se observa que, en realidad,
los grandes rasgos que las definen son similares, predo­
mino de las formas de Gn. bilineatus y Lochriea, escasa
a rara representación de Gn. girtyi, cavusgnátidos y
mestognátidos, abundancia y diversidad localmente im­
portantes de “Gn.” homopunctatus y Vogelgnathus y au­
sencia de apatognátidos. La principal diferencia es que
en las secciones condensadas de la Zona Cantábrica, la
diversidad de las formas del grupo bilineatus es mayor.
Por ejemplo, en medios de cuenca para el Viseenses su­
perior­Namuriense inferior, Gnathodus bilineatus se en­
cuentra representado por Gn. b. bilineatus y, especialmente
en el Arnsbergiense se registran otras formas del grupo
como Gn. bilineatus bollandensis [Inglaterra, Cuenca de
Craven, HIGGINS (1975, 1985) y Stonehead Beck (VAR­
KER, 1994); Cuenca del Donets, NEMYROVSKA (1999);
Urales Meridionales (KULAGINA et al., 1992)] y Gn.
postbilineatus [Inglaterra, Cuenca de Craven, HIGGINS
(1975, 1985) y Stonehead Beck (VARKER, 1994);
Cuenca del Donets, NEMYROVSKA (1999); Urales Meri­
dionales (KULAGINA et al., 1992)]. En cambio, en zonas
que el autor considera más profundas, como la Zona
Cantábrica (España), la diversidad de las especies y su­
bespecies del grupo de bilineatus (LANE et al., 1980) es
mayor. Las asociaciones más características de esta bio­
facies se han reconocido en la Zona Cantábrica (norte
de España) donde para la parte superior del Viseense
medio­Viseense superior, encontramos diversas formas
de este grupo como Gn. joseramoni, Gn. praebilineatus,
Gn. bilineatus remus y Gn. bilineatus romulus, seguidas
de Gn. bilineatus bilineatus, Gn. cantabricus y Gn. kien­
sis (BELKA & LEHMAN, 1998; GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­
LÓPEZ, 2002a, b; SANZ­LÓPEZ et al. 2004, 2007;
NEMYROVSKA, 2005), pasando gran parte de estos taxo­
nes al Serpujoviense (NEMYROVSKA, 2005; SANZ­LÓPEZ
et al., 2007), donde para el Arnsbergiense (E2; Namu­
riense inferior, Serpujoviense superior), se incorporan
nuevas formas como Gn. bollandensis, Gn. truyolsi, Gn.
post­bilineatus, Gn. bilineatus leonicus y Gn. millaren­
sis (SANZ­LÓPEZ et al., 2006, 2007; NEMYROVSKA et al.,
2011; SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA, 2013). 
En estas biofacies de aguas profundas, tanto en medios
de cuenca como en los de plataformas submarinas profun­
das, los lochrieidos son muy abundantes, como se ha men­
cionado anteriormente. En el Viseense superior­Namuriense
inferior/Serpujoviense no sólo se registra L. commutata,
sino también las formas ornamentadas, como L. nodosa,
L. mononodosa, L. cruciformis, L. monocostata, L. costata,
L. multinodosa, L. ziegleri y L. senckenbergica (HIGGINS,
1981b; MENÉNDEZ­ÁLVAREZ, 1991; SKOMSPKI, et al. 1995;
GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ, 2002a, b; NEMYROVSKA,
2005; SANZ­LÓPEZ et al., 2006, 2007; NEMYROVSKA et al.,
2011; SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA, 2013; CÓZAR et
al., 2015a).
Gnathodus girtyi, aunque se encuentra presente en
las cuencas de facies profundas del NO de Europa, no
lo suele hacer con la diversidad y abundancia caracte­
rísticas de las facies de plataforma somera, registrándose
muy pocas subespecies ( HIGGINS, 1981b). Por ejemplo,
en la Zona Cantábrica, Gn. girtyi es un taxón raro, re­
presentado fundamentalmente por la subespecie Gn.
girtyi girtyi, aunque NEMYROVSKA (2005) también re­
gistra una subespecie reconocida en  la  Zona Cantábrica
(sección de Triollo, Dominio Palentino) y los Pirineos,
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Gn. girtyi pyrenaeus, y NEMYROVSKA et al. (2011) iden­
tifican formas transicionales de Gn. giryi girtyi­Gn.
girtyi simplex en la sección de La Lastra. Una excepción
sería la Cuenca de Craven (norte de Inglaterra, HIGGINS,
1975, 1985), donde se registra una alta diversidad de su­
bespecies de Gnathodus girtyi, tales como de Gn. g.
girtyi, Gn. g. collinsoni, Gn. g. rhodesi y Gn. g. inter­
medius en el Viseense superior y por Gn. g. girtyi, Gn.
g. intermedius y Gn. g. soniae en el Serpujoviense, aun­
que tal diversidad no es común.
Un ejemplo de abundancia local de Vogelgnathus es
la que se produce en la sección de Triollo (León, Do­
mino Palentino, Zona Cantábrica; VAN DEN BOOGAARD,
1992; NEMYROVSKA, 2005), donde en el Viseense supe­
rior­Serpujoviense están presentes las especies amplia­
mente conocidas de V. campbelli y V. postcampbelli y
donde NEMYROVSKA (2005) define las nuevas especies:
V. cantabricus para el Viseense superior­Serpujoviense,
V. palentinus en el Viseense superior y V. triolloensis
en el Serpujoviense. 
En la Cuenca de Craven (HIGGINS, 1975, 1985) tam­
bién se encuentran presentes en el Pendleiense­Arnsber­
giense inferior (Namuriense inferior; subpisos equivalentes
aproximadamente al Serpujoviense inferior) los kladogná­
tidos y, desde el Viseense superior a la parte inferior del
Westfaliense A, los idioprioniodidos. Dentro de estos
últimos, Geniculatus claviger s.f., elemento P1 de la es­
pecie multielemental Idioprioniodus claviger se registra
desde el Pendleiense al Arnsbergiense medio (Subzona
E2b). En la Zona Cantábrica Idioprioniodus se registra
en el Viseense de Entrago, Olleros de Alba y Matallana
(HIGGINS & WAGNER­GENTIS, 1982), Viseense de Ca­
rranques, GARCÍA­LÓPEZ & SANZ­LÓPEZ, 2002a, b) y
Serpujoviense de La Lastra, (NEMYROVSKA et al., 2011).
Ya en el Arnsbergiense a estas faunas de facies pro­
fundas en las zonas de cuenca descritas por HIGGINS
(1981b) se les unen los adetognátidos (pero peor repre­
sentados que en el Midcontinent) y Rhachistognathus
minutus. A partir del Chokieriense dominan los declinog­
natódidos, ligeramente después Idiognathoides y, a partir
del Marsdeniense, Idiognathodus. En cuanto a Declinog­
nathodus, en las facies de cuenca se registran D. inaequa­
lis, D. noduliferus, D. japonicus y D. lateralis  (HIGGINS,
1975, 1981b, 1985; RILEY et al., 1994; VARKER, 1994),
mientras que en las facies condensadas y más profundas
de la Zona Cantábrica se reconocen los primeros decli­
nognatódidos, D. bernesgae y D. praenoduliferus (NEMY­
ROVSKA et al., 2011; SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA,
2013), en el Arnsbergiense o en el Bashkiriense basal (lí­
mite Misisípico­Pensilvánico) dependiendo de los autores
[SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2013) en el primer
caso o NEMYROVSKA et al. (2011) en el segundo].
En función de lo anterior, se considera que la biofa­
cies de sucesiones condensadas, la de plataformas sub­
marinas profundas, es más bien un caso particular
dentro de la biofacies de tipo cuenca y que, en realidad
debería considerarse como biofacies de aguas profundas
de tipo cuenca y no como una biofacies distinta.
Según HIGGINS (1981b) las faunas de medios de
cuenca son muy comunes en Inglaterra (Cuenca de Cra­
ven, norte de Inglaterra; HIGGINS, 1975; ver también
HIGGINS, 1985 y Stonehead Beck, RILEY et al., 1994;
VARKER, 1994), Bélgica (HIGGINS & BOUCKAERT, 1968;
VARKER & AUSTIN, 1974), Alemania (MEISCHNER,
1970), Cuenca del Donets (NEMIROVSKAYA, 1974; ver
también trabajos posteriores de NEMIROVSKAYA, 1987;
VDOVENKO et al., 1990; POLETAEV et al., 1991; NEMY­
ROVSKA, 1999), Urales Meridionales (FURDUY, 1979; ver
también trabajos posteriores de KULAGINA et al., 1992,
2001, 2011; NIKOLAEVA et al., 2009) y España (HIGGINS,
1974; WIRTH, 1967; MARKS & WENSINK, 1970, según el
autor). La otra biofacies de medios profundos de HIG­
GINS (1981b), reconocida en las plataformas submarinas
profundas es la que se registra en el norte de España y
la Montaña Negra en Francia.
La otra gran asociación de conodontos que reconoce
HIGGINS (1981b) en la “provincia” euroasiática es la re­
lacionada con medios de aguas someras como la regis­
trada en las Series de Yoredale en el norte de Inglaterra
(VARKER, 1968) y Escocia (CLARKE, 1960). Las faunas de
aguas someras, excepto en medios muy someros donde
se encuentran dominadas por mestognátidos y cavusgná­
tidos, son en esencia muy similares en diversidad respecto
a las de aguas profundas, aunque existen diferencias en
cuanto a la representatividad de los distintos taxones y la
presencia de otros. En general, según HIGGINS (1981b)
estas faunas se encuentran dominadas por Gnathodus bi­
lineatus (ya sea Gn. b. bilineatus para el Viseense­E1 o
Gn. b. bollandensis, para el Arnsbergiense, E2) y Gn.
girtyi, que se encuentra bien representado por sus distintas
subespecies (Gn. g. girtyi, Gn. g. intermedius, Gn. g. so­
niae, etc.). De hecho, los gantódidos son el grupo domi­
nante en la Gayle Limestone (Brigantiense) del norte de
Inglaterra (Bloque de Askrigg) que es de facies someras
(DAVIES et al., 1993). Los lochrieidos son abundantes,
no sólo L. commutata, sino también sus formas orna­
mentadas a partir del Brigantiense (Viseense superior).
Se caracterizan además por la presencia, relativamente
importante en las asociaciones de Synclydognathus, es­
pecialmente de los elementos apatognatodontiformes
que componen su aparato. Cavusgnathus y Mestogna­
thus se encuentran presentes dentro de las asociaciones,
en una proporción baja, pero no son elementos raros
dentro de ellas. Además, DAVIES et al (1993) registran
Idioprioniodus y Kladognathus en la Gayle Limestone
(norte de Inglaterra).
La “provincia” del Midcontinent de Norteamerica y
posiblemente Sudamérica, está ocupada fundamental­
mente por mares de plataformas intracratónicas. En ella,
HIGGINS (1981b) reconoce dos faunas, una en el Misisí­
pico superior (Chesteriense) y otra, más moderna, en el
Pensilvánico inferior (Morrowiense). Dentro de la fauna
del Chesteriense diferencia a su vez, dos tipo de asocia­
10. Paleobiogeografía Paula Medina Varea
300
ciones de conodontos en la Cuenca de Illinois (trabajos
de la zona resumidos en COLLINSON et al., 1971). Una de
ellas es la presente en la parte superior del Mississippi
Valley, que denomina como fauna de cavusgnátidos y en
la que predomina Cavusgnathus con diversas especies y
en la que Gnathodus y Lochriea pueden ser abundantes
en algunos niveles, aunque dentro de Lochriea, men­
ciona que sólo se registra la especie no ornamentada de
L. commutata. Con posterioridad al trabajo de HIGGINS
(1981b), RICHARDS (2011) ha mencionado la presencia
de L. ziegleri en la Fm Barnett Shale de Texas así como
otras especies de Lochriea (BRENCKLE et al., 2005) pero,
como señala RICHARDS (2011) el linaje de L. nodosa­L.
ziegleri, aún no ha sido reconocido en Norteamérica.
Lambdagnathus s.f. y varias especies de Kladognathus
son consideradas por HIGGINS (1981b) como formas en­
démicas a esta zona, mientras que en el Chesteriense su­
perior y Morrowiense tanto Rhachistognathus como
Adetognathus se encuentran mejor representados que en
la “provincia” euroasiática. La otra fauna se encuentra
en la parte inferior de la Cuenca de Illinois y está com­
puesta por Gnathodus bilineatus y Lochriea commutata
y, en menor número, Gnathodus girtyi. Esta misma bio­
facies también se conoce fuera de la Cuenca de Illinois
en Oklahoma, Arkansas y Nevada y, según HIGGINS
(1981), las asociaciones de conodontos en estas zonas
presentan una mayor similitud con las de la “provincia”
euroasiáticas [el autor refiere a los trabajos de LANE &
STRAKA (1974) para las dos primeras zonas y a WEBSTER
(1969) y DUNN (1970b) para Nevada]. Para el Pensilvá­
nico inferior, las faunas de Oklahoma, Arkansas y Ne­
vada continúan siendo más similares a las de Europa,
aunque siguen existiendo diferencias en su composición.
Un caso especial según HIGGINS (1981b) es el de Nueva
Escocia cuyas faunas de conodontos para el Misisípico
son muy similares a las euroasiáticas [ver VON BITTER
(1976) según el autor, aunque es conveniente incluir tam­
bién los trabajos de GLOBENSKY (1967), VON BITTER &
PLINT­GEBERL (1982) en Terranova, VON BITTER & PLINT
(1987) en las Islas de la Magdalena y el trabajo resumen
y actualizado de VON BITTER et al. (2007) para las Pro­
vincias Atlánticas de Canadá].
HIGGINS (1981b) considera que las diferencias entre
las asociaciones de conodontos entre Eurasia y Nortea­
mérica, se explicaría por el patrón de corrientes oceánicas
durante el Namuriense (Fig. 10.4). Para ello se basó en
que, según RAMSBOTTOM (1970), el principal factor en la
distribución de organismos pelágicos, como los goniatí­
tidos, durante el Namuriense eran las corrientes oceánicas
y en el modelo que este último autor realizó para ilustrarlo.
Según HIGGINS (1981b) en el Paleotethys las corrientes
principales se dirigirían de E a O, desde Asia a Europa, y
eventualmente a Norteamérica y Sudamérica. Al mismo
tiempo, una desviación de estas corrientes en el área de
Fenoscandia implicaría que primero se dirigirían con di­
rección NO pasando por los Urales y posteriormente con
una dirección SO pasando por el margen occidental de
Norteamérica. Esto implicaría que Norteamérica se en­
contraría al final de esta corriente, provocando, en parte,
su aislamiento y la diferenciación en la composición de
las asociaciones de conodontos. (Fig. 10.4).
10.3.­ Estudio comparativo paleofaunístico
Región de Adarouch (Meseta Central, Marruecos)
Comparación con las cuencas euroasiáticas
Las asociaciones de conodontos reconocidas en las
secciones de Tizra, Akerchi, Idmarrach y Tirhela de la
región de Adarouch para el Viseense superior y, funda­
mentalmente para el Serpujoviense y Bashkiriense son
características de la “provincia” de Eurasia de HIGGINS
(1981b). Estas asociaciones son diversas, especialmente
en las Formaciones de Tizra e Idmarrach, caracterizán­
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Figura 10.4.­ Reconstrucción de las paleocorrientes oceánicas sugerida por HIGGINS (1981b) para el Namuriense (basada en
RAMSBOTTOM, 1970). La región de Adarouch se indica con un círculo rojo y la Cuenca de Tindouf con un cuadrado rojo. En
azul, se indica la posible corriente proveniente de Laurasia y que ejercía una influencia sobre la Cuenca de Tindouf según SO­
MERVILLE et al. (2013) y CÓZAR et al. (2014b).
dose tanto en el Serpujoviense como en el Bashkiriense,
por el predominio de Gnathodus, fundamentalmente de
Gnathodus bilineatus, Gn. bollandensis en el Arnsber­
giense o Protviense­Zapaltyubiense de la Formación Id­
marrach, de Gn. girtyi y, en menor porcentaje, “Gn.”
homopunctatus, y de Lochriea. De este último taxón
sólo se registra  L. commutata. 
El siguiente taxón en abundancia es Kladognathus,
especialmente en las secciones de Tizra e Idmarrach.
Dentro de los kladognátidos no sólo se encuentra pre­
sente Kladognathus tenuis/complectens, sino también
K. macrodentata, que como indica HIGGINS (1981b) sólo
se registra en Inglaterra (HIGGINS, 1975; 1985), Gales
(RHODES et al., 1969), Irlanda [AUSTIN & HUSRI, 1974,
ver también SOMERVILLE (1999) y SOMERVILLE & SOMER­
VILLE (1999) y Bélgica (HIGGINS & BOUCKAERT, 1968).
Posteriormente, posibles ejemplares pertenecientes a esta
especie también se han reconocido en España, en con­
creto en el Área del Guadiato (MEDINA­VAREA et al.,
2005). Además, en las faunas de Adarouch se registran
en menor número, Mestognathus (fundamentalmente M.
bipluti), Hindeodus cristula (única especie representada),
Synclydognathus (abundante en la sección de Idmarrach
y, proporcionalmente en la sección de Akerchi), Cavus­
gnathus y Vogelgnathus (especialmente en Idmarrach).
Cabe destacar la presencia de Mestognathus ya que este
taxón sólo se reconoce en la “provincia” euroasiática y,
en Norteamérica, sólo en Nueva Escocia (HIGGINS,
1981b). En el Bashkiriense, bien representado en las aso­
ciaciones de Idmarrach, además de los taxones anterio­
res, que cruzan el límite Misisípico­Pensilvánico, se
registra Declinognathodus inaequalis. 
Biofacies y faunas de conodontos similares a las que
se registran en el área de Adarouch, podemos hallarlas
según describe HIGGINS (1981b), en las facies de plata­
forma somera del norte de Inglaterra (VARKER, 1968; RHO­
DES et al., 1969; DAVIES et al, 1993) o Escocia (CLARKE,
1960; DEAN, 1987). La Cuenca de Lublin en Polonia
(SKOMPSKI, 1996) y, especialment para el Bashkiriense, la
Caliza Panching en Malasia (METCALFE, 1980), también
presentan unas asociaciones de conodontos similares.
Estas asociaciones son muy similares a las de las seccio­
nes de Tizra y, especialmente, Idmarrach. Si el ambiente
en cuestión resulta ser muy somero, con importantes
fluctuaciones de salinidad y energía alta, entonces ca­
vusgnátidos y mestognátidos presentarían una mayor re­
presentación en las faunas, pudiendo constituirse en
elementos dominantes, como por ejemplo en  aflora­
mientos del Viseense superior de Derbyshire en Inglate­
rra que HIGGINS (1981b) considera de plataforma muy
somera donde M. beckmanni y M. bipluti son las especies
más abundantes, aunque también se registran apatogná­
tidos (=Synclydognathus), cavusgnátidos, L. commutata
y “Gn.” homopunctatus. Esta asociación podría compa­
rarse con la que observamos en la sección de Akerchi,
de medios muy someros, donde proporcionalmente las
faunas están dominadas por el grupo de Synclydognathus
+ Mestognathus + Cavusgnathus.
La Cuenca de Moscú, también se corresponde con
una plataforma de medios someros, y las asociaciones
de conodontos para el Viseense superior­Serpujoviense
inferior, son muy similares a las de las secciones de Tizra
e Idmarrach de la región de Adarouch, pero son especial­
mente similares para el Tarusiense­Stesheviense (Serpu­
joviense inferior) de la sección de Tizra 2 (miembro TZ3
de la Formación Tizra), aunque la principal diferencia es
la ausencia en estas secciones de Lochriea nodosa, L.
mononodosa, L. ziegleri y L. cruciformis, taxones que se
encuentran presentes en la Cuenca de Moscú (GIBSHMAN
et al., 2009; KABANOV et al., 2009; 2013, 2014).
Las asociaciones de conodontos de las secciones de Tizra
(excepto por el predominio de Idioprioniodus que  describe
una biofacies muy característica de la sección de Tizra 2),
Akerchi e Idmarrach también son similares a las registradas
en el Serpujoviense del Área del Guadiato (Ossa­Morena,
sur de España), especialmente con las de los niveles medios
y superiores de la sección del Via Crucis se observa que tam­
bién , con el predominio de Gnathodus girtyi y sus subespe­
cies, Kladognathus macrodentata?, K. tenuis/complectens,
Cavusgnathus e Hindeodus cristula, encontrándose repre­
sentado también, aunque en menor número, Synclydogna­
thus e Idioprioniodus. En el Área del Guadiato también se
registra Mestognathus bipluti (sección de San Antonio) para
el Serpujoviense (MEDINA­VAREA et al., 2005).
No obstante, existen ciertas diferencias entre las fau­
nas de conodontos del Viseense superior­Serpujoviense
de la región de Adarouch y estas otras zonas con facies
someras, aunque el grado de similitud sea importante.
La primera diferencia es la ausencia de formas ornamen­
tadas de Lochriea. Es interesante destacar este hecho,
porque en las dos secciones con mayor abundancia de
ejemplares de Lochriea, las secciones de Tizra e Idma­
rrach, los 318 ejemplares de elementos P1 de Tizra y los
80 ejemplares de Idmarrach, sólo se corresponden con el
taxón L. commutata. NEQQAZI et al. (2014) en un trabajo
realizado en la parte oriental de la Cuenca de Azrou­Khe­
nifra, donde evalúan el CAI de conodontos de materiales
del Viseense medio­superior en diferentes localidades,
mencionan el empleo de ejemplares de Lochriea monono­
dosa para dicho análisis. Lamentablemente en ese estudio
no mencionan la localidad de proveniencia de los ejempla­
res ni los ilustran, siendo un factor relevante teniendo en
cuenta que una de las localidades estudiadas  por estos au­
tores es Akerchi donde tomaron hasta 3 muestras. 
Idioprioniodus es un taxón que se encuentra amplia­
mente representado en las facies de destrucción de los
montículos microbianos de las secciones de Tizra 2,
Tizra 9 y Tizra 11. Constituye el taxón característico que
define la biofacies de Idioprioniodus en estas secciones.
Su aparato se encuentra bien representado por todos sus
elementos y con una gran abundancia. HIGGINS (1981b)
no menciona un registro similar en ninguna de las facies
ni de medios someros ni profundos de la “provincia” eu­
roasiática. En cambio, este taxón se registra en la Gayle
Limestone de edad Brigantiense de las facies someras
10. Paleobiogeografía Paula Medina Varea
302
del Bloque de Askrigg en el Norte de Inglaterra (DAVIES
et al., 1993), pero no se encuentra representado con la
abundancia con la que se registra en las secciones de
Tizra 2, Tizra 9 y Tizra 11.
Otro aspecto a destacar, es que en las faunas de co­
nodontos de la parte superior del Serpujoviense y del
Bashkiriense en Adarouch, especialmente en la Fm Id­
marrach también se encuentran ausentes los taxones Ade­
tognathus y Rhachistognathus que, aunque en Eurasia
están poco representados en cuanto a especies y subes­
pecies respecto al Midcontinent (HIGGINS 1981b), son
comunes en medios de aguas profundas, pero también se
registran en facies de medios más someros (p. ej.:
Cuenca de Béchar, formaciones Djenien y Tagnana, WE­
YANT, 1985; Libia, techo Fm M’Rar y Fm Assedjefar,
WEYANT & MASSA, 1985; Malasia, METCALFE, 1980). 
Por último, la región de Adarouch presenta como ca­
racterística significativa, la persistencia de faunas misisí­
picas en el Bashkiriense en medios de plataforma somera
(sección de Idmarrach 2). Como se ha indicado en el capí­
tulo de Bioestratigrafía, no es insólito que algunos taxones
misisípicos crucen el límite del Misisípico­Pensilvánico
(METCALFE, 1980; WEYANT, 1985; WEYANT & MASSA,
1985; NIGMADGANOV & NEMIROVSKAYA, 1992; KULAGINA
et al., 1992; NEMYROVSKA, 1999; WENDT et al., 2009;
NEMYROVSKA et al., 2011; SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FE­
RRERA, 2013), aunque hay que señalar que muchos de
estos autores consideran que son formas reelaboradas. En
el área de Adarouch y, en concreto en la sección de Idma­
rrach, la diversidad y abundancia de formas misisípicas
en el Bashkiriense es elevada. Las facies someras del norte
de Inglaterra tienen pocos estudios sobre conodontos. Úni­
camente la Caliza Panching de Malasia (METCALFE,
1980), también de medios someros y de edad Chokie­
riense­Alportiense (Namuriense, Subzona H1b, equiva­
lente a parte del Bashkiriense inferior), registra una fauna
similar a la de Adarouch para el Bashkiriense y, en con­
creto a la de la sección de Idmarrach 2, donde abundantes
formas misisípicas cruzan el límite Misisípico­Pensilvá­
nico. En esta caliza del Chokieriense se registran
synclydognátidos, idioprioniódidos, subespecies de Gn.
girtyi, Kladognathus, Vogelgnathus campbelli y Declinog­
nathodus noduliferus inaequalis (=D. inaequalis). También
se  encuentran representados D. noduliferus japonicus, D.
n. noduliferus, Lochriea nodosa y rhachistognátidos
(METCALFE, 1980), que no se registran en el Bashkiriense
de Adarouch.
La última fauna de conodontos con la que se podría
comparar la de la región de Adarouch es con la de los
grupos Windsor (Nueva Escocia) y Codroy (Terranova)
de las Provincias Atlánticas de Canadá (GLOBENSKY,
1967; VON BITTER, 1976; VON BITTER & PLINT­GEBERL,
1982, VON BITTER et al., 1986, 2007), que, según HIG­
GINS (1981b), constituyen un caso particular de Nortea­
mérica. La sedimentación en ambos grupos es de tipo
ciclotémica con hasta 30 niveles carbonatados entre los
que se encuentran intercalados numerosos niveles de
evaporitas, representando en general, medios marinos
restringidos y datada como Viseense­¿Namuriense?
(VON BITTER et al., 2007). En el Asbiense superior­Bri­
gantiense (Viseense superior) las faunas son diversas
siendo abundantes Clydagnathus windsorensis, Gn.
girtyi (muy abundantes en el Brigantiense, con diversas
subespecies como Gn. g. girtyi, Gn. g. intermedius, po­
sibles ejemplares de Gn. g. collinsoni y Gn. g. meis­
chneri), formas del grupo de Gn. bilineatus como Gn.
b. bilineatus (registradas fundamentalmente en el Bri­
gantiense) y posibles ejemplares de Gn. praebilineatus,
formas afines a Taphrognathus transatlanticus, mestog­
nátidos (M. beckmanni y M. bipluti) y vogelgnátidos (V.
pesaquidi, V. campbelli, V. dhindsai a partir del As­
biense superior, y V. postcampbelli a partir del Brigan­
tiense). En menor número se registran, Cavusgnathus
unicornis, Hindeodus cristula, Synclydognathus spp. (a
partir del Brigantiense), L. commutata, L. scotiaensis,
L. cf. mononodosa, posibles ejemplares de Idioprionio­
dus sp., y Kladognathus tenuis (siendo estos dos últimos
taxones raros en el registro de las Provincias Atlánticas)
(GLOBENSKY, 1967; VON BITTER, 1976; VON BITTER &
PLINT­GEBERL, 1982, VON BITTER et al., 1986 y obser­
vaciones conjuntas de la autora y del Dr. Peter von Bitter
a partir de las colecciones de conodontos del Dr. Peter
von Bitter depositadas en el Royal Ontario Museum).
Estas faunas aunque localizadas en Norteamérica, pre­
sentan muchos más similitudes con las faunas de medios
de plataforma somera a muy somera de la “provincia”
euroasiática que con las que caracterizan a la “provin­
cia” del Midcontinent americano (HIGGINS, 1981b). De
hecho, incluso taxones menos cosmopolitas como
Clydagnathus windsorensis, aff. Taphrognathus trans­
atlanticus y V. pesaquidi, se registran también, como in­
dican VON BITTER et al. (2007), en Gran Bretaña
(DAVIES, 1980; BRIGGS et al., 1983, VON BITTER & AUS­
TIN, 1984; PURNELL, 1992; PURNELL & VON BITTER,
1992; ALDRIDGE et al., 1993). Clydagnathus windsoren­
sis, además, se registra en Libia, como ya se ha mencio­
nado (WEYANT & MASSA, 1985). Mestognathus no está
presente en el Midcontinent, al igual que Clydagnathus
windsorensis y gran parte de las especies de Vogelgna­
thus, excepto V. campbelli y postcampbelli, mientras que
la mayoría de las subespecies de Gn. girtyi se encuentran
restringidas a Eurasia, excepto Gn. g. girtyi y Gn. g. in­
termedius (HIGGINS, 1981b). Las faunas del Brigantiense
(Ciclos 3 y 4 de VON BITTER et al., 2007) podrían com­
pararse con las del Tarusiense­Stesheviense, e incluso
del Bashkiriense basal, de la región de Adarouch, ya que
en diversos aspectos son similares, como la abundante
presencia de Gn. girtyi, Gn. bilineatus, el registro de Kla­
dognathus, Synclydognathus,  Hindeodus y Vogelgna­
thus. La presencia de cavusgnátidos y mestognátidos
podría indicar unas facies similares a las de la Fm Aker­
chi, pero en las faunas de Canadá estos taxones son más
abundantes en las asociaciones y se registran junto con
Clydagnathus, indicando asociaciones adaptadas a me­
dios con salinidad muy variable y más restringidos (HIG­
GINS, 1981b; VON BITTER et al. (2007).
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Comparación con otras cuencas euroasiáticas del Norte
de África
En el norte de África, se han estudiado diversas
cuencas carboníferas, especialmente en la Plataforma
del Sáhara, pero de pocas de ellas se conocen datos
sobre las asociaciones de conodontos, o éstos son muy
escasos, fundamentalmente porque muchas de estas
cuencas han sido estudiadas por compañías petrolíferas,
de forma que esta información no suele ser accesible.
La Cuenca de Béchar (Fig. 10.3) es una de las cuen­
cas del norte de África en las que las asociaciones de co­
nodontos del Carbonífero son diversas y se encuentran
estudiadas de forma más detallada. Está constituida por
diversas subcuencas y la sucesión carbonífera se carac­
teriza por haberse depositado en medios de plataforma
somera interna a externa (LEMOSQUET & PAREYN, 1985;
WENDT et al., 2009). En la base de la Fm Tagnana (parte
superior de la sucesión) se registra un paleokarst que
afecta también al techo de la Fm Djenien, siendo recono­
cible en diferentes localidades (PAREYN et al., 1971; LE­
MOSQUET & PAREYN, 1985) y, cuyo miembro inferior,
miembro Tagnana 1, registra hasta seis eventos de erosión
superpuestos con niveles de areniscas canalizados que
erosionan los diferentes niveles de pizarras y calizas de
facies muy someras (LEMOSQUET & PAREYN, 1985).
Como ya se ha señalado en el capítulo de Bioestratigrafía,
el límite del Misisípico­Pensilvánico se localizaría en la
parte media de la Fm Djenien según CÓZAR et al. (2015b).
Comparando esta nueva situación con la distribución de
los taxones más importantes de conodontos registrados
por WEYANT (1985), observamos que en el Viseense su­
perior­Serpujoviense se registran Gnathodus pseudose­
miglaber, Gn. cuneiformis (el registro de estos taxones
en el Serpujoviense es anómalo y muy probablemente
sean reelaborados), Gn. girtyi, Gn. bilineatus, Paragna­
thodus (“Gnathodus“) homopunctatus, Paragnathodus
(=Lochriea) commutatus, P. nodosus, P. multinodosus
(con registro en el Viseense superior), Mestognathus
beckmanni, Cavusgnathus unicornis y C. navicula. En el
límite Misisípico­Pensilvánico se registra además Ade­
tognathus unicornis, mientras que ya en el Bashkiriense
se registran Adetognathus lautus y Rhachistognathus mu­
ricatus y, según la propuesta de límite de CÓZAR et al.
(2015b), cruzarían este límite las formas misisípicas P.
commutatus, P. nodosus, Gn. bilineatus, Gn. girtyi, C.
unicornis y C. navicula. Estas asociaciones, excepto por
los taxones misisípicos que cruzan el límite Misisípico­
Pensilvánico, son similares a las del norte de Inglaterra
descritas por HIGGINS (1975, 1985), y muchos de estos
taxones, incluso las formas misisípicas que sí cruzan este
límite, también se registran en la  región de Adarouch
(Meseta Central), excepto por la presencia de formas or­
namentadas de Lochriea y de adetognátidos y rhachistog­
nátidos, en esta última zona. Aún así, contando sólo con
los datos de WEYANT (1985) no pueden compararse en
detalle las asociaciones de la Cuenca de Béchar con las
de la región de Adarouch (Meseta Central de Marruecos),
ya que aunque el autor menciona que registra hasta 80 es­
pecies, posiblemente muchas de ellas correspondiéndose
con especies morfotaxonómicas y no multielementales,
sólo menciona aquellos taxones más relevantes bioestra­
tigráficamente. Debido a esta ausencia de datos, en com­
paración, las asociaciones de la región de Adarouch,
resultan mucho más diversas. Estas asociaciones de co­
nodontos se corresponden con faunas de la “provincia”
de Eurasia de HIGGINS (1981b), pero cuya composición
depende del ambiente en el que se hayan desarrollado.
Las cuencas de Ahnet y Mouydir (Fig. 10.3), en el
centro y este de la parte meridional de la Plataforma del
Sáhara, presentan una sucesión carbonífera (Tournai­
siense a Moscoviense) de facies someras donde se regis­
tran condiciones submareales a intermareales, deltaicas
y fluviales (WENDT et al., 2009). De estas cuencas se
cuenta con poca información previa [p. ej. destacacan los
trabajos de CONRAD (1984, 1985] al trabajo más reciente
de WENDT et al. (2009), quienes estudiaron para ammo­
noideos, conodontos, foraminíferos y braquiópodos di­
versas secciones en estas cuencas, aunque debido a las
facies presentes, en el caso de los conodontos, las faunas
son poco diversas y escasas. En las formaciones del
Tournaisiense, atribuidas a la Zona de Conodontos de
anchoralis, se registran, fundamentalmente, Pseudo­
polygnathus pinnatus, Gnathodus cuneiformis y Gn.
pseudosemiglaber, siendo este último el taxón que pre­
domina en las muestras, incluso muchas veces siendo el
único presente (WENDT et al., 2009). En la Fm Calcaires
du Jebel Berga, WENDT et al. (2009) registran D. noduli­
ferus desde la base de esta formación por lo que ya la con­
sideran como Bashkiriense, implicando que todo el
Viseense superior­Serpujoviense no se habría registrado
o que habría sido erosionado, como señalan LEGRAND­
BLAIN et al. (2010). Para LEGRAND­BLAIN et al. (2010) tal
hiato tendría que haberse registrado de alguna forma,
como por ejemplo una discordancia angular, hecho que no
se produce. Según estos últimos autores, basándose en
datos de braquiópodos, corales y foraminíferos, la Fm Cal­
caires du Jebel Berga abarcaría el Viseense superior y todo
el Serpujoviense. De hecho, los ejemplares ilustrados en
WENDT et al. (2010), aunque se asemejan a D. noduliferus,
no poseen la forma lanceolada de la plataforma típica de
esta especie, siendo más triangular. En todo caso, junto a
estas formas, también mencionan a Gn. bollandensis [aun­
que en la ilustración de WENDT et al. (2010) no se obser­
van los caracteres que permiten definir este taxón],
Hindeodus minutus (que no se encuentra ilustrado), Ca­
vusgnathus navicula, Cavusgnathus unicornis y Mestog­
nathus bipluti, taxones presentes en facies someras. Aún
así, la poca diversidad y abundancia de conodontos en
estas cuencas no permite realizar una comparación deta­
llada con la Meseta Central de Marruecos.
Por último, la Cuenca de Illizi­Ghadames y  la
Cuenca de Murzuq, que se localizan entre Argelia,
Túnez y Libia (Fig. 10.3), son otras de las cuencas de
las que se disponen datos sobre conodontos. La sucesión
carbonífera de esta cuenca es subsuperficial y se carac­
teriza por ser de plataforma somera, con facies interma­
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reales, supramareales (ocasionalmente) y submareales
(WEYANT, 1985). WEYANT & MASSA (1985) estudiaron
las asociaciones de conodontos de las cuencas de Gha­
dames y de Murzuq en la parte occidental y meridional,
respectivamente, de Libia. La Formación M’Rar (Tour­
naisiense­Viseense superior; MASSA, 1985) fue interpre­
tada como un sistema deltaico según MASSA (1985), en
la que la parte superior del Viseense superior (V3c), se
registra la Unidad con Collenia, caracterizada por este
tipo de estromatolitos. En general las asociaciones de
conodontos de esta formación son muy pobres, y se ca­
racterizan por taxones del Tournaisiense, tales como
Polygnathus communis, Pseudopolygnathus dentiline­
atus, Polygnathus gr. inornatus y Gnathodus gr. texa­
nus, el cual indicaría una edad Tournaisiense superior
(WEYANT & MASSA, 1985). Cabe mencionar que ya
desde la Unidad con Collenia, estos autores reconocen
Rhachistognathus aff. muricatus, cuya presencia sería
indicativa de una edad mucho más moderna que un Vi­
seense superior, ya que formas similares suelen regis­
trarse en la parte superior del Serpujoviense. La segunda
asociación que diferencian WEYANT & MASSA (1985)
proviene de la Fm Assedjefar, registrándose ya desde la
mitad de la formación Declinognathodus noduliferus y
D. lateralis así como, según los autores, formas transi­
cionales entre Gn. girtyi y Declinognathodus y, a techo
de la formación, Idiognathodus delicatus. Esto implica­
ría que el límite Misisípico­Pensilvánico se localizaría
hacia la mitad de la Fm Assedjefar y también, que el
Moscoviense se encontraría muy próximo a este límite,
por el registro de Id. delicatus. Este taxón es más común
en la parte superior de la Fm Dembaba (Moscoviense),
junto con Neognathodus. En función de lo anterior, sólo
se disponen de datos de conodontos de materiales ser­
pujovienses, bashkirienses y moscovienses (estos últi­
mos de la Fm Dembaba, suprayacente a la Fm
Assedjefar). Como señalan WEYANT & MASSA (1985)
las asociaciones de la Fm Assedjefar se encuentran do­
minadas por Gn. girtyi y Cavusgnathus (sobre todo C.
unicornis, aunque también se registra C. navicula).
Desde la base de esta formación se registra Cavusgna­
thus (=Clydagnathus) windsorensis, sólo reconocido en
las Provincias Atlánticas de Canadá (GLOBENSKY, 1987;
VON BITTER & PLINT­GEBERL, 1982, PLINT & VON BIT­
TER, 1986, VON BITTER & PLINT, 1987; VON BITTER et
al., 2007), Inglaterra (PURNELL, 1992; VON BITTER &
AUSTIN, 1984) y Escocia (BRIGGS et al., 1983; ALDRIDGE
et al., 1993), pero en materiales del Viseense inferior a
superior. El predominio de Gn. girtyi y cavusgnátidos
así como la presencia de Clydagnathus windsorensis está
en concordancia con la interpretación sedimentológica
de MASSA (1985), ya que esta asociación es indicativa
de facies muy someras. Paragnathodus commutatus
(=Lochriea commutata) se registra hacia la mitad de la
formación, ya en el Bashkiriense. Otros taxones que cru­
zan el límite Misisípico­Pensilvánico son Rh. aff. muri­
catus, Gn. girtyi, Clydagnathus windsorensis, C.
unicornis, C. navicula, Gn. bilineatus bollandensis y P.
nodosus (=Lochriea nodosa) (estos dos últimos se re­
gistran en la parte basal de las Calcaires de Serdeles),
así como kladognátidos. WEYANT & MASSA (1985) men­
cionan que Gn. bilineatus, P. commutatus y P. nodosus
son taxones muy raros en las asociaciones y también re­
gistran Apatognathus (género morfotaxonómico perte­
neciente al género multielemental Synclydognathus) en
la parte inferior de la Fm Assedjefar. Todo ello concuerda
nuevamente con las faunas de medios muy someros des­
critas por HIGGINS (1981b) para la “provincia” euroasiá­
tica. Una fauna similar, excepto por la presencia de
Declinognathodus, Rhachistognathus y Lochriea no­
dosa, puede reconocerse en la Fm Akerchi de la región
de Adarouch (Meseta Central de Marruecos).
Comparación con Norteamérica y con la “provincia”
del Midcontinent
Los únicos factores en común entre la región de Ada­
rouch con la “provincia” del Midcontinent, si se sigue el
estudio HIGGINS (1981b), son: (i) que solo se reconozcan
ejemplares de L. commutata en la región de Adarouch y,
(ii) la abundante representación de idioprioniódidos (Idio­
prioniodus claviger, I. conjunctus, Idioprioniodus spp.)
en la sección de Tizra 2 (ver RHODES, 1952; VON BITTER,
1972; BAESEMANN, 1973; NORBY, 1976; REXROAD, 1993;
STONE & GERAGHTY, 1994, entre otros, pero especial­
mente CHAUFFE & NICHOLS, 1995) .
Cuenca de Tindouf (flanco norte)
Respecto a las asociaciones de conodontos de la sec­
ción de Tinguiz Remz (Cuenca de Tindouf; Fig. 10.3),
de carácter mucho más somero que las registradas en la
región de Adarouch, su diversidad y abundancia es tan
escasa debido a las facies poco propicias que no permiten
una comparación detallada. Puede mencionarse, que de
los pocos ejemplares recuperados para el Serpujoviense­
Bashkiriense (Voznesseniense) hay un mayor número de
formas de medios someros, como Cavusgnathus unicor­
nis, Cavusgnathus spp. y Mestognathus bipluti, seguidos
en abundancia por kladognátidos, hindeódidos y un
único ejemplar en el Serpujoviense de L. commutata.
Además, no se han registrado ejemplares de gnatódidos.
Cavusgnathus spp. cruza el límite Misisípico­Pensilvá­
nico y, tanto Cavusgnathus unicornis, Kladognathus spp.
e Hindeodus cristula se registran en el el Bashkiriense
inferior, aunque son formas típicamente misisípicas. En
el Krasnopolyaniense (Bashkiriense) se registran Idiog­
nathoides sulcatus sulcatus? y elementos M de Cavus­
gnathus. Todos estos taxones son cosmopolitas, excepto
Mestognathus, que no está presente en la “provincia”
del Midcontinent (HIGGINS, 1981b). Las faunas de co­
nodontos de Tinguiz Remz podrían incluirse dentro de
las que se corresponden con asociaciones de facies de
medios muy someros reconocidas por HIGGINS (1981b)
para la “provincia” euroasiática y podrían ser compara­
bles a las de las Provincias Atlánticas de Canadá, aunque
estas últimas presentan taxones que no sólo indican con­
diciones someras, sino también muy restringidas con
grandes fluctuaciones de salinidad.


















                                                                                                Centrodus simplex PANDER (1856,  




La presente Tesis Doctoral es el primer estudio in­
tegral y detallado sobre los conodontos en el área de
Adarouch (parte central de la Meseta Occidental o Me­
seta Central) y constituye una profundización en el aná­
lisis de las asociaciones de conodontos de la Cuenca de
Tindouf (Marruecos).
11.1.­ Estratigrafía y metodología
Se han estudiado muestras de 12 secciones y de dos
niveles aislados correspondientes a seis formaciones:
Tizra, Mouarhaz, Akerchi, Idmarrach y Tirhela en la re­
gión de Adarouch así como Betaina y Ouarkziz en la
Cuenca de Tindouf. Entre ambas zonas se han tomado
168 muestras, y un total de 465,8491 kg de roca que
fueron procesados en laboratorio fundamentalmente
mediante ácido fórmico y su residuo concentrado me­
diante decantación. Los 14,0051 kg de residuo sólido
insoluble producidos fueron triados recuperándose
5921 elementos conodontales.
11.2.­ Sistemática
En la región de Adarouch se han identificado hasta 10
géneros, 18 especies y 9 subespecies de taxones multiele­
mentales de conodontos, siendo los taxones más comunes,
Gnathodus, Lochriea, Idioprioniodus y “Gnathodus“ ho­
mopunctatus. Asimismo, se han podido reconocer los dis­
tintos elementos de los aparatos conodontales de las
especies multielementales, Idioprioniodus claviger, Idio­
prioniodus conjunctus, Kladognathus tenuis/complectens,
Hindeodus cristula, Gnathodus bilineatus, Gnathodus
girtyi y Lochriea commutata.
En la sección compuesta de Tinguiz Remz en la
Cuenca de Tindouf, se han identificado hasta 6 géneros,
6 especies y una subespecie de forma multielemental.
11.3.­Tafonomía
En los conodontos de la región de Adarouch se han­
reconocido elementos con diversas patologías, tales
como, las patologías Diminutio, Fusio, ¿Decompositio?,
Deflectio, Duplicatio, Impressio y ¿Occlusio?. 
El estudio tafonómico de los elementos conodontales
ha permitido reconocer que todos los ejemplares se en­
cuentran resedimentados, recuperándose en algunos ni­
veles de la Formación Akerchi, elementos reelaborados
de taxones del Devónico como Palmatolepis sp. (AK1/7)
o Polygnathus sp. (Pc2776) y un posible elemento reela­
borado de Gnathodus pseudosemiglaber (AK1/4).
Las asociaciones en general han sufrido transporte
postmortem de los elementos ya que no se han obtenido
aparatos conodontales completos que reflejasen una aso­
ciación natural ni “clusters”, encontrándose los conodon­
tos de forma individual. En algunos casos, como en el
de las asociaciones de conodontos del nivel TZ2/4 de la
sección de Tizra 2 o ID2/8 de la sección de Idmarrach 2
(región de Adarouch), los elementos de los taxones que
componen las asociaciones son en gran parte autóctonos
en sentido tafonómico, como en el caso de Idioprionio­
dus, Gnathodus, Lochriea, Kladognathus en TZ2/4 ade­
más de Synclydognathus en ID2/8.
Las asociaciones de conodontos tanto de las forma­
ciones Akerchi y Tirhela en la región de Adarouch como
de la Formación Ouarkziz en la Cuenca de Tindouf son
menos diversas y abundantes. En éstas el grado de trans­
porte es mucho mayor ya que, a diferencia de Tizra o en
la parte superior de Idmarrach, (i) no se encuentran todos
los tipos morfológicos de los aparatos conodontales de
los distintos taxones, (ii) ni suelen registrarse tanto for­
mas juveniles como adultas de un mismo elemento de
un mismo taxón y (iii), no se observa una cierta propor­
cionalidad entre formas dextrales y sinestrales.
Otros ejemplos de procesos de alteración tafonómica
observados en los conodontos de Marruecos son:
­ distorsiones continuas y discontinuas, pliegues y
fracturas, producidas por la compactación o en el
caso de las fracturas también pueden ser debidas a
transporte durante la etapa bioestratinómica o a los
procesos de extracción y manipulado.
­ márgenes y fracturas pulidas por abrasión debido
a transporte postmortem durante la etapa bioestrati­
nómica en ejemplares de la Fm Akerchi.
­ disolución tanto de relieves negativos (surcos)
como positivos (ornamentación). En este último
caso se reconoce la Microtextura de disolución de la
ornamentación de BLANCO­FERRERA (2011). La di­
solución también suele afectar a los dentículos, cús­
pides y zonas más delicadas de los elementos, así
como a ejemplares más juveniles. 
­ posible evidencias de bioerosión en un ejemplar
de la sección de Akerchi 2 que presenta su plata­
forma cubierta por cavidades pseudorregulares.
­ recubrimientos minerales, diferenciándose dos tipos,
el de los recubrimientos minerales s.l., si los conodon­
tos están recubiertos  por parte del material de la roca
en la que se encontraban englobados (p. ej. filosilica­
tos, óxidos de hierro y  feldespato ) y los sobrecreci­
mientos minerales descritos por BLANCO­FERRERA
(2011), BLANCO­FERRERA et al. (2011) y SANZ­LÓPEZ
& BLANCO­FERRERA (2012b) y que son crecimientos
epitaxiales de apatito criptocristalino sobre la superfi­
cie de los cristales. Dentro de este último tipo se han
distinguido: la microtextura en contramoldes, que es
la más común, especialmente en elementos ramifor­
mes digirados de Idioprioniodus, la microtextura de
recubrimiento irregular, la microtextura de cristales
pequeños y la microtextura de cristales grandes y, den­
tro de esta última, las microtexturas de cristales gran­
des en bloque o “blocky”, columnares y denticular.
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11. CONCLUSIONES
Todas estas microtexturas, menos la de contramoldes,
son más comunes en elementos pectiniformes de pla­
taforma como los de Gnathodus y Lochriea. 
La evaluación del Índice de Alteración del Color de
los conodontos (CAI) en los especímenes de la región
de Adarouch, ha permitido observar dos intervalos de
valor CAI. En la sección de Tizra el valor CAI es de 2,5­
3 indicando rangos de temperaturas de 90­125oC, si se
consideran un gradiente geotérmico de 40oC/km y un
tiempo máximo de enterramiento de 30 Ma. Estos va­
lores pueden explicarse por una carga sedimentaria de
una potencia igual o mayor a 2300 m
En las secciones de Akerchi, Idmarrach y Tirhela, este
valor varía entre 3­3,5, sugiriendo rangos de paleotempe­
raturas máximos de 125­156oC, con los mismo valores de
gradiente geotérmico y de tiempo de enterramiento. Estos
valores más altos de paleotemperaturas pueden verse ex­
plicados por una mayor carga sedimentaria.
Por útimo, en la sección de Akerchi se observan co­
nodontos con valores CAI anómalos, con tonos grisá­
ceos que pueden deberse a la influencia de soluciones
salinas de baja temperatura o a meteorización y a la pre­
sencia de conodontos con tonos rojizos (hematitizados)
en la Fm Tirhela debido a que se encuentran teñidos por
fluidos ricos en hierro.
En la Cuenca de Tindouf el valor de CAI es de 1,5.
Según este valor, el rango máximo de paleotemperatura
al que pudieron haber sido expuestos los elementos co­
nodontales y la roca que los englobaba fue de 51­90oC,
pero al no conocerse el gradiente geotérmico en la zona
no pueden realizarse mayores precisiones.
11.4.­Bioestratigrafía
Región de Adarouch (Meseta Central)
En la Figura 8.6 (capítulo de Bioestratigrafía) se in­
dica la correlación estratigráfica de las diferentes sec­
ciones de la región de Adarouch. Ésta se basa en los
datos de foraminíferos publicados en CÓZAR et al.
(2008a, 2011) y en la revisión bioestratigráfica de sus
equivalentes entre el norte de Inglaterra y la Plataforma
Rusa realizada en la presente Tesis Doctoral. A partir de
la nueva calibración se puede concluir que (Fig. 8.6):
­ el Tarusiense­Stesheviense del esquema cronoes­
tratigráfico de la Plataforma Rusa puede reconocerse
en la parte superior de la sección de Tizra 2 y  desde
las bases de las secciones de Akerchi 1, Akerchi 2 e
Idmarrach 3.
­ el Protviense­Zapaltuviense (Serpujoviense supe­
rior), se podría localizar a partir de las calizas arenosas
del techo de la sección de Akerchi 1 (Pc3337), en gran
parte de la parte superior de la sección de Akerchi 2 y,
desde la base de las secciones de Idmarrach 1, Idma­
rrach 2 y Tirhela.
­ En Idmarrach 2, en la muestra ID2/8­2 se registra
el conodonto Declinognathodus inaequalis, marca­
dor del límite Misisípico­Pensilvánico.
En cuanto a los conodontos, aunque la asociación  de
la parte superior de la sección de Tizra 2 es muy similar
a la de la Zona de Kladognathus­Gnathodus girtyi sim­
plex del Pendleiense del norte de Inglaterra (HIGGINS,
1975, 1985) y a la de la Zona de Lochriea ziegleri del
Tarusiense­Stesheviense de la Cuenca de Moscú (GIBS­
HMAN et al, 2009; KABANOV et al., 2009), no puede de­
finirse de forma estricta una zona, por la ausencia de los
taxones nominales de estas zonas, y porque se desconoce
el registro o es muy escaso, de los taxones determinados
en el nivel TZ2/ 4, en la parte infrayacente de la sucesión.
En la región de Adarouch sólo pueden reconocerse dos
zonas de conodontos, la Zona de Gnathodus bollanden­
sis para el Arnsbergiense, gracias a la presencia del co­
nodonto Gn. bollandensis (sección de Idmarrach 1;
muestra ID1/5­3; Fig. 8.10) y la zona de Declinognatho­
dus noduliferus, primera zona del Bashkiriense (Zona
H), por la presencia del taxón que en esta región actúa
como taxón nominal, Declinognathodus inaequalis
(sección de Idmarrach 2; muestra ID2/8­2; Fig. 8.11). 
Por último, es importante destacar la abundancia y di­
versidad de taxones misisípicos que cruzan el límite Serpu­
joviense­Bashkiriense o Misisípico­Pensilvánico registradas
en la parte superior de la sección de Idmarrach 2, donde este
límite se encuentra bien definido por el conodonto Decli­
nognathodus inaequalis (nivel ID2/8, muestra ID2/8­2),
que es el marcador de este límite para la región de Adarocuh
por ser el único representante del grupo de “D. noduliferus”.
Los taxones que cruzan este límite son Kladognathus ma­
crodentata, K. tenuis/complectens, Hindeodus cristula, Ca­
vusgnathus spp., Gnathodus bilineatus bilineatus, Gn.
bollandensis, Gn. girtyi girtyi, Gn. g. meischneri?, “Gna­
thodus“ homopunctatus, Mestognathus bekmanni?, M. bi­
pluti, Lochriea commutata, Vogelgnathus campbelli,
Synclydognathus libratus y Synclydognathus spp. Muchos
de estos taxones se extienden hasta niveles superiores en
la sección, ya dentro del Voznesseniense. Esta asociación
de formas misisípicas que cruzan el límite Misisípico­
Pensilvánico es una de las más ricas en diversidad de las
descritas en la literatura, junto con la registrada por MET­
CALFE (1980) para la Caliza Panching en Malasia, ya que
por lo general suelen cruzar apenas unos pocos taxones. 
Cuenca de Tindouf
Las asociaciones de conodontos son pobres en abun­
dancia y diversidad debido a las facies someras que ca­
racterizan la sucesión sedimentaria de Tinguiz Remz
que no son favorables para este grupo fósil (CÓZAR et
al., 2014a). Sólo se obtienen elementos conodontales a
partir de la capa N, ya de edad Serpujoviense, registrán­
dose los taxones misisípicos: Lochriea commutata, Mes­
tognathus bipluti, Kladognathus spp. y Cavusgnathus.
En la capat T, de edad Bashkiriense, continúan regis­
trándose taxones del Misisípico como Cavusgnathus
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unicornis, Hindeodus cristula y Kladognathus spp, cru­
zando el límite Serpujoviense­Bashkiriense. La presen­
cia de Idiognathoides sulcatus sulcatus? en la capa U
confirma la edad Krasnopolyaniense (Zona R1) asig­
nada mediante foraminíferos (CÓZAR et al., 2014a).
11.5.­ Paleocología
Todas las secciones estudiadas, tanto de la región de
Adarouch (Meseta Central) como de la Cuenca de Tin­
douf, se caracterizan por no muchos niveles productivos
y una escasa uniformidad en la presencia de conodontos
en los que lo fueron. De las muestras que fueron pro­
ductivas, la mayoría proporcionaron uno o pocos ele­
mentos conodontales siendo, en muchas ocasiones,
fragmentos que no pudieron ser identificados. Debido a
esto, no se han podido elaborar en el presente trabajo
modelos paleoecológicos detallados para las distintas
edades ni los distintos ambientes reconocidos en las di­
ferentes secciones. Otro factor importante es que no han
podido establecerse modelos paleoecológicos para el Mi­
sisípico y Pensilvánico, ya que en aquellas secciones
donde se registra este límite, las asociaciones de cono­
dontos del Pensilvánico están compuestas por formas
misisípicas que cruzan este límite.
La biofacies de Idioprioniodus es la única biofacies
que se ha podido identificar en la región de Adarouch y
es característica de las facies de destrucción del montículo
microbiano del nivel TZ2/4 localizado en facies relativa­
mente profundas de la plataforma externa de la sección
de Tizra 2. Es la asociación más diversa y abundante del
Serpujoviense inferior en esta región. En esta biofacies
Idioprioniodus es el taxón más característico y abundante,
seguido de Gnathodus, que está representado por diversas
especies y subespecies, y Lochriea. Otros taxones comu­
nes son Kladognathus y “Gnathodus“ homopunctatus.
Todos estos taxones se consideran démicos, y habrían ha­
bitado este medio e incluso en el caso de Idioprioniodus,
Gnathodus y Lochriea, también podría haber sido su
medio de reproducción. Mestognathus tiene una presen­
cia constante en todas las muestras, aunque se registran
sólo formas adultas a gerontes, por lo que podría haberse
encontrado dentro de su rango de habitabilidad o haber
sido transportado. Cavusgnathus, Hindeodus y Vogelg­
nathus son componentes minoritarios, probablemente pa­
radémicos porque el medio se corresponde con su posible
hábitat, excepto en el caso de Cavusgnathus que sería
adémico y transportado desde otros medios. Esta biofa­
cies también se reconoce en  las secciones de Tizra 9 y
11, que se corresponden con facies de destrucción de
otros dos montículos microbianos, se registra la misma
asociación de conodontos. Se considera que la biofacies
de Idioprioniodus es una biofacies característica de los
montículos microbianos en la región de Adarouch.
Las asociaciones de conodontos mixtas de las sec­
ciones de Akerchi, Idmarrach, Tirhela (región de Ada­
rouch) y Tinguiz Remz (Cuenca de Tindouf) permiten
reconocer a grandes rasgos, distintos medios sedimen­
tarios en función de los taxones que predominan en su
composición. De esta forma:
­ el Serpujoviense de la Formación Akerchi se ca­
racteriza por unas faunas de conodontos con una di­
versidad y abundancia muy bajas, y un marcado
transporte postmortem, en las que predominan ca­
vusgnátidos, mestognátidos y donde Synclydogna­
thus y Kladognathus adquieren mayor importancia.
En menor número que los anteriores se registra Gna­
thodus girtyi, que es más común que Gnathodus bi­
lineatus. Lochriea e Hindeodus están presentes
como componentes minoritarios. La asociación sería
indicativa de medios someros dentro de la plata­
forma interna, mucho más someros que los de la Fm
Tizra, con condiciones variables de energía, pero no
necesariamente con fluctuaciones en la salinidad.
­ en la Fm Idmarrach, la asociación de conodontos
del nivel ID2/8, de edad Bashkiriense, es de la que
más información paleoecológica ha podido infe­
rirse. En esta asociación  predominan los gnatódi­
dos, aunque Gn. bilineatus se encuentra más
representado que Gn. girtyi, y lochrieidos. También
se registran formas de medios someros como Mes­
tognathus y Cavusgnathus, aunque como compo­
nentes minoritarios. Otros taxones comunes son
Hindeodus, Declinognathodus y aumenta el nú­
mero de vogelgnátidos respecto de Tizra 2. La pre­
sencia de “Gnathodus“ homopunctatus, que junto
con la mayor y constante presencia en las muestras
de Kladognathus y Synclydognathus indican am­
biente intermedios entre los muy someros y los
profundos. La mayoría de los taxones de la asocia­
ción son considerados como démicos, excepto en
el caso de Idioprioniodus, Cavusgnathus y Mestog­
nathus que podrían haber sido transportados desde
otros medios. Esta asociación mixta indica unas
condiciones marinas más profundas dentro de la
plataforma interna que las de la Fm Akerchi, muy
probablemente submareales (por el registro de
“Gn“. hompunctatus, Kladognathus y Lochriea y
un mayor número de synclydognátidos), pero no
tan profundas como las de la Fm Tizra.. A partir del
techo del nivel ID2/8 y especialmente en el nivel
de ID2/9 (también de edad Bashkiriense) se registra
una drástica disminución en la diversidad y abun­
dancia de conodontos reconociéndose taxones
como Kladognathus, Synclydognathus, Cavusgna­
thus y un ejemplar de Gnathodus girtyi, producién­
dose además un aumento en óxidos de hierro en el
residuo sólido insoluble todo ello indicativo de un
medio mucho más somero. Estos niveles coinciden
con el evento de regresión del Bashkiriense regis­
trado en la región de Adarouch.
­ las asociaciones de conodontos de la Formación
Tirhela están compuestas por algún taxón de aguas
someras (Mestognathus), alguno que suele indicar
medios relativa mente más profundos (Hindeodus),
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pero fundamentalmente por taxones de medios inter­
medios como son Kladognathus y Synclydognathus.
Todos ellos señalarían medios más bien someros,
como los del nivel ID2/9 o mucho más someros. 
En la sección de Tinguiz Remz (Cuenca de Tindouf)
es la capa N, en la parte superior del miembro inferior
de la Formación Ouarkziz donde se ha registrado una
fauna de conodontos de diversidad y abundancia muy
bajas. En ésta se registran los taxones Kladognathus,
Cavusgnathus, Metognathus y Lochriea indicativos de
medios muy someros en medios submareales de la pla­
taforma interna. En la capa T es donde se registran nue­
vamente, en una abundancia relativamente alta para el
escaso número de elementos recuperados, Kladognathus
y Cavusgnathus, y como componente minoritario Hin­
deodus. A partir de la capa U, se registra una nueva se­
cuencia de profundización, identificándose en esta capa
Idiognathoides sulcatus sulcatus?, un taxón que según
NEMYROVSKA et al. (2011) suele encontrarse en facies
someras en la Zona de ammonoideos de Reticuloceras
(Krasnopolyaniense­Severokeltmiense).
Asimismo, se pueden señalar diversos aspectos pa­
leoecológicos relacionados con algunos taxones obser­
vados en el análisis paleoecológico de la región de
Adarouch:
­ Gnathodus girtyi suele registrarse con más frecuen­
cia en facies más someras que Gnathodus bilineatus
dentro de su hábitat de medios relativamente profun­
dos a profundos, como ya señalan KRUMHARDT et al.
(1996). Este hecho puede observarse en la Fm Aker­
chi donde el primer taxón, aunque escaso, es más
frecuente que Gn. bilineatus, a la inversa de lo que
sucede en la Fm Idmarrach.
­ se confirma que tanto Kladognathus y, especial­
mente Synclydognathus, suelen hallarse en ambien­
tes someros a intermedios, entre someros y relativa­
mente profundos, como se evidencia con su presen­
cia en las formaciones Akerchi e Idmarrach y con el
único registro documentado en la formación Tizra.
11.6.­ Paleobiogeografía
Las asociaciones de conodontos de la región de Ada­
rouch (Meseta Central) y de Tinguiz Remz (Cuenca de
Tindouf), son las típicas de la “provincia” Euroasiática
de HIGGINS (1981b), muy diversas en cuanto a géneros
y especies y, dentro de ésta, pueden incluirse en la bio­
facies de aguas someras. Esta biofacies se caracteriza por
una fauna de conodontos diversa, en la que predominan
los gnatódidos (grupos bilineatus y girtyi) y en menor
número “Gnathodus“ hompounctatus y Lochriea. Otros
componentes importantes en estas faunas son todos
aquellos taxones que suelen registrarse en facies de me­
dios someros a relativamente someros/profundos, tales
como Kladognathus, Cavusgnathus, Mestognathus y
Syncly­ dognathus. En este sentido, las asociaciones de
conodontos de la región de Adarouch y, en concreto las
de las formaciones Idmarrach y Tizra, son muy similares
a las descritas en el norte de Inglaterra (Bloque de As­
krigg, Bloque de Alston, Northumberland Trough y
Stainmore Trough), Escocia (Midland Valley), Cuenca
de Lublin en Polonia, a las del Chokieriense (Zona H1b)
de la Caliza Panching de Malasia, a las del Serpujoviense
de Sierra Morena y de la Cuenca de Moscú. Incluso son
similares a las de la Cuenca de Craven del norte de In­
glaterra que es de tipo profundo, pero no tan profundas
como por ejempo, las de la Zona Cantábrica.
La principal diferencia que se registra en las faunas
estudiadas en el presente trabajo con las de facies some­
ras descritas por HIGGINS (1981b) es la ausencia de for­
mas ornamentadas de Lochriea, Adetognathus y
Rhachistognathus en las asociaciones marroquís. 
Las faunas de la Fm Akerchi (Meseta Central) y de
la Fm Ouarkziz (Cuenca de Tindouf), con una diversi­
dad y abundancias muy bajas, registran taxones de me­
dios muy someros como Mestognathus, Cavusgnathus,
y otros de medios intermedios como Kladognathus y
Synclydognathus, y  taxones de medios más profundos
con condiciones marinas normales como Gnathodus,
Lochriea o Hindeodus son escasos. Unas faunas simila­
res a las de estas dos formaciones se registran en la Fm
Assedjefar (cuenca de Illizi­Ghadames; Serpujoviense­
Bashkiriense) de Libia, o en el Viseense superior de las
Provincias Atlánticas de Canadá, ambas correspondientes
a medios muy someros dentro de la plataforma interna,
aunque en el caso de Canadá, en la que se reconocen ni­
veles de evaporitas, son medios aún más someros.
De la mayoría de las cuencas de la Plataforma del Sá­
hara se conocen pocos datos de conodontos o bien son
muy escasos. Las asociaciones de conodontos del pre­
sente trabajo, especialmente las de la región de Adarouch,
son similares a las asociaciones del Viseense­Serpujo­
viense, incluso a la que cruza el límite Misisípico­Pensil­
vánico de la Cuenca de Béchar. Una diferencia entre
ambas cuencas es la ausencia de formas ornamentadas de
Lochriea, Rhachistognathus y Adetognathus en Ada­
rouch, que sí se encuentran presentes en Béchar.
Por último, la única similitud con las asociaciones de
conodontos de la “provincia” del Midcontinent es la au­
sencia de formas ornamentadas de Lochriea en las asocia­
ciones de conodontos de Marruecos del presente trabajo,
así como la presencia importante y abundancia de ejem­
plares de Idioprioniodus en las facies de destrucción de
los montículos microbianos de la sección de Tizra 2.
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Idioprioniodus claviger (ROUNDY, 1926)
Figuras 1­5.­ Elementos P1, “claviger”. Geniculatus claviger s.f. (ROUNDY, 1926). Elementos ¿sinestrales?, vista
“posterior”. Serie ontogenética. Fig. 1­espécimen TZ2/4­2/45; fig. 2­espécimen TZ2/4­2/42; fig. 3­espécimen
TZ2/4­2/29; fig. 4­ espécimen TZ2/4­2/10; fig. 5­espécimen TZ2/4­1/1. Escala gráfica = 500 micras.
Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL, 1931)
Figuras 6­8.­ Elementos S2, “lexingtonensis”. Ligonodina lexingtonensis s.f. GUNNELL, 1931. Elementos en vista
“posterior”. Serie ontogenética. Fig. 6­espécimen TZ2/4­2/77, elemento sinestral; fig. 7­espécimen TZ2/4­2/52,
elemento sinestral; fig. 8­espécimen Pc2402/22, elemento dextral. Escala gráfica = 500 micras.
Idioprioniodus spp. Elemento P1 vicariante de Idioprioniodus healdi (ROUNDY, 1926) e
Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL, 1931)
Figura 9.­ Elemento P1, “ponderosa”. Lonchodina ponderosa s.f. ELLISON, 1941. Espécimen Pc2402/19, elemento
¿sinestral?, vista “posterior”. Escala gráfica = 200 micras.
Idioprioniodus spp. Elementos vicariantes de Idioprioniodus claviger (ROUNDY, 1926),
Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL, 1931) e Idioprioniodus healdi (ROUNDY, 1926)
Figuras 10­12.­ Elementos P2, “clarki”. Lonchodina clarki s.f. (GUNNELL, 1931). Elementos dextrales. Serie on­
togenética. Fig. 10­espécimen Pc2402/52, vista “posterior”; fig. 11­espécimen TZ2/4­2/114, vista “postero­lateral”;
fig. 12­espécimen TZ2/4­2/96, vista “postero­lateral”. Escala gráfica = 500 micras.
Figuras 13­15.­ Elementos M, “conjunctus”. Neoprioniodus conjunctus s.f. (GUNNELL, 1931). Elementos en vista
“lateral­interna”. Serie ontogenética. Fig. 13­espécimen TZ2/4­1/124, elemento dextral; fig. 14­espécimen TZ2/4­
2/121, elemento dextral; fig. 15­espécimen TZ2/4­1/108, elemento sinestral. Escala gráfica = 500 micras.
Figuras 16, 17.­ Elemento S0, “subacoda”. Hibbardella subacoda s.f. (GUNNELL, 1931). Elementos en vista “pos­
terior”. Serie ontogenética. Fig. 16­espécimen PC2402/73; fig. 17­espécimen TZ2/4­2/142. Escala gráfica = 500
micras.






Idioprioniodus spp. Elementos vicariantes de Idioprioniodus claviger (ROUNDY, 1926),
Idioprioniodus conjunctus (GUNNELL, 1931) e Idioprioniodus healdi (ROUNDY, 1926)
Figura 1.­ Elemento S1α, “bidentata”. Metalonchodina bidentata s.f. (GUNNELL, 1931). Espécimen TZ2/4­2/159,
elemento sinestral, vista “posterior”. Escala gráfica = 200 micras.
Figuras 2­5.­ Elementos S1β, “multidentata”. Metalonchodina multidentata s.f. HIGGINS, 1975. Elementos en vista
“posterior”. Figs. 2­3.­ Morfología 1, serie ontogenética; 2­espécimen Pc2402/77, elemento sinestral, 3­espécimen
TZ2/4­1/142, elemento dextral. Figs. 4­5.­Morfología 2, serie ontogenética; 4­espécimen TZ2/4­2/162, elemento
sinestral, 5­espécimen TZ2/4­1/140, elemento dextral. Escala gráfica = 500 micras.
Figuras 6­9.­ Elementos S3/4, “typa”. Ligonodina typa s.f. (GUNNELL, 1933). Elementos en vista “lateral­interna”.
Serie ontogenética. Fig. 6­espécimen TZ2/4­2/210, elemento sinestral; fig. 7­espécimen TZ2/4­2/200, elemento si­
nestral; fig. 8­espécimen TZ2/4­2/178, elemento dextral; fig. 9­espécimen TZ2/4­2/173, elemento sinestral. Escala
gráfica = 500 micras.
Kladognathus macrodentata (HIGGINS, 1961)
Figuras 10, 11.­ Elementos P1­P2. Lambdagnathus macrodentatus s.f. HIGGINS, 1961. Elementos en vista “late­
ral­interna”. Fig. 10­espécimen ID2/8­2/107, elemento sinestral; fig. 11­espécimen ID2/8­3/147, elemento dextral.
Escala gráfica = 100 micras.
Figura 12.­ Elemento S1­4. Hindeodella undata s.f. BRANSON & MEHL, 1941a. Espécimen TZ2/4­2/463, elemento
dextral, vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 100 micras.
Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL, 1941c) emend. REXROAD 1981 sensu
SOMERVILLE, 1999
Figuras 13, 14.­ Elementos P1­P2. Magnilaterella clarkei s.f. RHODES, AUSTIN & DRUCE, 1969. Elementos en vista
“lateral­interna”. Fig. 13­espécimen ID2/8­2/108, elemento sinestral; fig. 14­espécimen ID2/8­3/115, elemento
dextral. Escala gráfica = 100 micras.
Figura 15.­ Elemento P1­P2. Magnilaterella complectens s.f. CLARKE, 1960. Espécimen ID2/8­3/154, elemento
sinestral, vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 100 micras.
Figuras 16, 17.­ Elementos P1­P2. Magnilaterella contraria s.f. RHODES, AUSTIN & DRUCE, 1969. Elementos en
vista “lateral­interna”. Fig. 16­espécimen TZ2/4­1/849, elemento sinestral; fig. 17­espécimen ID2/8­3/156, elemento
dextral. Escala gráfica = 100 micras.
Figura 18.­ Elemento P1­P2. Magnilaterella robusta s.f. REXROAD & COLLINSON, 1963. Espécimen TZ2/4­1/846,
elemento dextral, vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 100 micras.






Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL, 1941c) emend. REXROAD, 1981
sensu SOMERVILLE 1999
Figura 1.­ Elemento P1­P2. Magnilaterella robusta s.f. REXROAD & COLLINSON, 1963. Espécimen Pc2402/354,
elemento sinestral, vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 100 micras.
Elementos vicariantes de Kladognathus spp.
Figura 2.­ Elemento M. Neoprioniodus peracutus s.f. (HINDE, 1900). Espécimen TZ2/4­2/447, elemento sinestral,
vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 100 micras.
Figura 3.­ Elemento M. Neoprioniodus scitulus s.f. (BRANSON & MEHL, 1941a). Espécimen ID2/8­4/6, elemento
dextral, vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 100 micras.
Figuras 4­6.­ Elementos S0. Hibbardella milleri s.f. REXROAD, 1958. Fig. 4­espécimen Pc2402/360, vista “posterior”;
figs. 5, 6­espécimen TZ2/4­2/455, 5­vista “posterior”; 6­ vista “postero­lateral”. Escala gráfica = 500 micras.
Figura 7.­ Elemento S1­4. Ligonodina levis s.f. BRANSON & MEHL,1941b. Espécimen TZ2/4­2/452, elemento si­
nestral, vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 100 micras.
Figura 8.­ Elemento S1­4. Ligonodina tenuis s.f. BRANSON & MEHL, 1941a. Espécimen ID2/8­3/161, elemento
dextral, vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 100 micras.
Figuras 9, 10.­ Fragmentos de procesos de elementos S. Ligonodina s.f. spp. Elementos en vista “lateral”. Fig.
9.­espécimen ID2/8­3/218; fig. 10­espécimen ID1/5­3/15. Escala gráfica = 500 micras.
Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER, 1949)
Figuras 11, 12.­ Elementos P1. Spathognathodus cristula s.f. YOUNGQUIST & MILLER, 1949. Elementos en vista
“lateral­interna”. Fig. 11­espécimen Pc3377/4, elemento sinestral; fig. 12­espécimen ID2/8­3/205, elemento dextral.
Escala gráfica = 100 micras.
Figuras 13, 14.­ Elementos P2. Ozarkodina curvata s.f. REXROAD, 1958. Elementos sinestrales, vista “lateral­interna”.
Serie ontogenética. Fig. 13­espécimen Pc2356/230; fig. 14­espécimen ID2/8­4/4. Escala gráfica = 500 micras.
Figuras 15, 16.­ Elementos M. Neoprioniodus camurus s.f. REXROAD, 1957. Elementos sinestrales, vista “late­
ral­interna”. Serie ontogenética. Fig. 15­espécimen ID2/8­4/5; fig. 16­espécimen ID2/8­3/210. Escala gráfica =
100 micras.
Figura 17.­ Elemento S0. Trichonodella imperfecta s.f. REXROAD, 1957. Espécimen Pc3377/5, vista “posterior”.
Escala gráfica = 100 micras.
Figura 18.­ Elemento “Sb”. Falcodus? alatoides s.f. REXROAD & BURTON, 1961. Espécimen ID2/8­3/213, elemento
sinestral, vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 100 micras.
Figuras 19, 20.­ Elementos “Sc”. Hindeodella spp. sensu REXROAD, 1981. Elementos dextrales , vista “lateral­in­
terna”. Fig. 19­espécimen ID2/8­3/216; fig. 20­espécimen ID2/8­3/217. Escala gráfica = 100 micras.






Cavusgnathus navicula? (HINDE, 1900)
Figuras 1, 2.­ Elementos P1. Fig. 1­espécimen Pc2770/3, elemento sinestral, vista “oral”; fig. 2­espécimen
Pc2770/4, elemento dextral, vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 200 micras.
Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER, 1949
Figuras 3, 4.­ Elemento P1. Espécimen Capa T/1. Elemento dextral. Fig. 3­ vista “oral”; fig. 4­ vista “lateral­in­
terna”. Escala gráfica = 200 micras.
Cavusgnathus spp.
Figura 5.­ Elemento P1. Espécimen Pc2770/9. Elemento en vista “oral”. Escala gráfica = 200 micras.
Elementos vicariantes de Cavusgnathus spp.
Figura 6.­ Elemento P2. Ozarkodina compressa s.f. REXROAD, 1957. Espécimen AK2/6­4/2, elemento sinestral,
vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 200 micras.
Figura 7.­ Elemento M. Neoprioniodus varians s.f. (BRANSON & MEHL, 1941a). Espécimen Capa V/1, elemento
dextral, vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 200 micras.
Figuras 8, 9, 10.­ Elementos “Sc”. Hindeodella tenuis s.f. CLARKE, 1960. Elementos en vista “lateral­interna”.
Fig. 8­espécimen TZ2/4­1/868, elemento dextral; fig. 9­espécimen ID1/5­3/4, elemento sinestral, fig. 10­ espécimen
Capa T/3, elemento sinestral. Escala gráfica = 200 micras.
Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY, 1926)
Figuras 11­17.­ Elementos P1. Figs. 11­16­ Elementos sinestrales, fig. 17.­ elemento dextral. Elementos en vista
“oral”. Serie ontogenética. Fig. 11­espécimen TZ2/4­1/776; fig. 12­espécimen TZ2/4­2/358; fig. 13­espécimen
TZ2/4­2/351; fig. 14­espécimen TZ2/4­1/760; fig. 15­espécimen TZ2/4­2/343; fig. 16­espécimen TZ2/4­1/725;
fig. 17­espécimen TZ2/4­1/719. Escala gráfica = 500 micras.
Gnathodus bollandensis (HIGGINS & BOUCKAERT, 1968)
Figuras 18­23.­ Elementos P1. Elementos en vista “oral”. Fig. 18­espécimen ID2/8­2/71, elemento sinestral; fig.
19­espécimen ID2/8­3/120, elemento dextral; fig. 20­espécimen ID1/5­3/1, elemento dextral; fig. 21­espécimen
ID2/8­3/121, elemento sinestral; figs. 22, 23­espécimen ID2/8­4/ 343, elemento dextral, 23­detalle de la plataforma.
Escala gráfica: figs. 18­22 = 200 micras, fig. 23 =100 micras.






Gnathodus bilineatus ssp. 1
Figura 1.­ Elemento P1. Espécimen Pc2402/257. Elemento sinestral en vista “oral”. Escala gráfica = 200 micras.
Gnathodus bilineatus ssp. 2
Figuras 2, 3.­ Elemento P1. Espécimen TZ2/4­2/363. Elemento sinestral en vista “oral”. Fig. 3­ detalle de la pla­
taforma. Escala gráfica: fig. 2 = 200 micras, fig. 3 = 100 micras.
Gnathodus bilineatus ssp. 3
Figuras 4, 5.­ Elemento P1. Espécimen TZ2/4­2/411. Elemento dextral en vista “oral”. Fig. 6­detalle de la plata­
forma. Escala gráfica = 100 micras.
Gnathodus praebilineatus BELKA, 1985 transicional a Gnathodus bilineatus (ROUNDY,
1926)
Figura 6.­ Elemento P1. Espécimen TZ2/4­2/336. Elemento dextral en vista “oral”. Escala gráfica = 200 micras.
Gnathodus girtyi girtyi HASS, 1953
Figuras 7­12.­ Elementos P1. Figs. 7­10.­ Elementos dextrales, figs. 11, 12.­ elemento sinestral. Elementos en
vista “oral”. Serie ontogenética. Fig. 7­espécimen TZ2/4­1/687; fig. 8­espécimen TZ2/4­2/686; fig. 9­espécimen
TZ2/4­2/402; fig. 10­espécimen TZ2/4­2/378; figs. 11, 12­espécimen TZ2/4­2/ 37, 12­detalle del parapeto “interno”.
Escala gráfica = 500 micras.
Gnathodus girtyi intermedius GLOBENSKY, 1967
Figuras 13, 14.­ Elementos P1. Elementos dextrales en vista “oral”. Fig. 13­espécimen TZ2/4­2/406, fig. 14­es­
pécimen Pc2402/247. Escala gráfica = 200 miras.
Gnathodus girtyi meischneri? AUSTIN & HUSRI, 1974
Figura 15.­ Elemento P1. Espécimen ID2/8­3/125. Elemento dextral en vista “oral”. Escala gráfica = 100 micras.
Gnathodus girtyi rhodesi HIGGINS, 1975
Figuras 16.­ Elemento P1. Fig. 16­espécimen Pc2359/1, elemento dextral, vista “oral”. Escala gráfica = 200
micras.
Gnathodus girtyi soniae RHODES, AUSTIN & DRUCE, 1969
Figuras 17­22.­ Elementos P1. Elementos en vista “oral”. Figs. 17, 18.­espécimen TZ2/4­1/550, elemento sinestral,
18­detalle de los nódulos de la plataforma “externa”; fig. 19­espécimen Pc2402/242, elemento dextral; fig. 20­espé­
cimen TZ2/4­2/110, elemento sinestral; figs. 21, 22­espécimen Pc2402/ 240, elemento sinestral, 22­ detalle de los
nódulos de la plataforma “externa”. Escala gráfica: figs. 17, 19­21 = 200 micras; figs. 18, 22 = 100 micras.
“Gnathodus” homopunctatus ZIEGLER, 1960
Figuras 23­26.­ Elementos P1. Elementos en vista “oral”. Serie ontogenética. Fig.23.­espécimen TZ2/4­2/325,
elemento dextral; fig. 24­espécimen TZ2/4­1/556, elemento sinestral; fig. 25­espécimen TZ2/4­2/324, elemento
dextral; fig. 26­espécimen TZ2/4­2/554, elemento sinestral. Escala gráfica = 500 micras.






Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS, 1970
Figura 1.­ Elemento P1. Espécimen AK1/4­1/2. Elemento sinestral en vista “oral”. Escala gráfica = 100 micras.
Declinognathodus inaequalis (HIGGINS, 1975)
Figuras 2­6.­ Elementos P1. Fig. 2.­ Elemento sinestral, figs. 3­6.­ elemento dextrales. Elementos en vista “oral”.
Serie ontogenética. Fig. 2­espécimen ID2/8­3/116; fig. 3­espécimen ID2/8­2/66; fig. 4­espécimen ID2/8­2/67; fig.
5­espécimen ID2/8­2/69; fig. 6­espécimen ID2/8­2/ 68. Escala gráfica = 500 micras.
Idiognathoides sulcatus sulcatus? HIGGINS & BOUCKAERT, 1968
Figuras 7, 8.­ Elementos P1. Elementos en vista “oral”. Fig. 7.­espécimen Capa U/1, elemento dextral; fig. 8­ele­
mento sinestral espécimen Capa U/2, elemento sinestral. Escala gráfica=200 micras.
Posible elemento P2 de Gnathodus bilineatus (ROUNDY, 1926) sensu GRAYSON et al. (1990)
Figura 9.­ Elemento P2. Ozarkodina delicatula s.f. (STAUFFER & PLUMMER, 1932). Espécimen Pc2402/326. Ele­
mento sinestral en vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 200 micras.
Posible elemento P2 de Gnathodus girtyi HASS 1926 sensu GRAYSON et al. (1990)
Figura 10.­ Elemento P2. Ozarkodina delicatula s. f. (STAUFFER & PLUMMER) 1932. Espécimen TZ2/4­1/802. Ele­
mento sinestral en vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 200 micras.
Elemento vicariantes de Gnathodontideos y de Idiognathodontideos sensu GRAYSON et al.
(1990)
Figuras 11, 12.­ Elemento M. Synprioniodina microdenta s.f. ELLISON, 1941. Elementos en vista “lateral­interna”.
Fig. 11­espécimen ID2/8­3/131, elemento dextral; fig. 12­espécimenTZ2/4­1/825, elemento sinestral. Escala gráfica
= 200 micras.
Figura 13.­ Elemento S0. Hibbardella acuta s.f. MURRAY & CHRONIC, 1965. Espécimen TZ2/4­1/873, vista “pos­
terior”. Escala gráfica = 200 micras.
Figuras 14, 15.­ Elemento S1. Hindeodella uncata s.f. HASS, 1959. Elementos dextrales. Fig. 14­espécimen TZ2/4­
1/829, vista “oral”; fig. 15­espécimenTZ2/4­1/826, elemento vista “lateral­interna”. Escala gráfica: fig. 14 = 100
micras, fig. 15 = 200 micras.
Figura 16.­ Elemento S2. Hindeodella simplex s.f. (HIGGINS & BOUCKAERT, 1968). Espécimen ID2/8­3/139, ele­
mento sinestral, vista “lateral­interna”. Escala gráfica =200 micras.
Figura 17.­ Elemento S3. Hindeodella ibergensis s.f. BISCHOFF, 1957. Espécimen Pc2402/343, elemento sinestral,
vista “posterior”. Escala gráfica = 200 micras.
Figura 18.­ Elemento S4. Hindeodella ibergensis s.f. BISCHOFF, 1957. Espécimen TZ2/4­1/842, elemento sinestral,
vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 200 micras.
Mestognathus beckmanni? BISCHOFF, 1957
Figura 19.­ Elemento P1. Espécimen ID2/8­2/118, elemento sinestral, vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 200
micras.
Mestognathus bipluti HIGGINS, 1961
Figura s 20­22.­ Elementos P1. Fig. 20­espécimen ID2/8­2/119, elemento dextral, vista “lateral­interna”; fig. 21­
espécimen Pc2402/352, elemento sinestral, vista “lateral­interna”; fig. 22­espécimen TZ2/4­1/864, elemento si­
nestral, vista “oral”. Escala gráfica = 200 micras.
Mestognathus spp.
Figura 23.­ Elemento P1. Espécimen ID2/8­3/218, elemento sinestral, vista “oral”. Escala gráfica = 200 micras.
Mestognathus? spp.
Figura 24.­ Elemento P2. Espécimen ID2/8­2/121, elemento dextral, vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 200 micras.






Lochriea commutata (BRANSON & MEHL, 1941c)
Figuras 1­7.­ Elementos P1. Spathognathodus commutatus s.f. BRANSON & MEHL, 1941. Figs.7­ 10.­ Elementos
dextrales, vista “oral”. Serie ontogenética. Fig. 1­espécimen TZ2/4­1/401; fig. 2­espécimen TZ2/4­1/394; fig. 3­
espécimen TZ2/4­2/378; fig. 4­espécimen TZ2/4­1/307; figs. 5, 6­ espécimen TZ2/4­1/249, 6­detalle de la plata­
forma, fig. 7­espécimen TZ2/4­1/229. Escala gráfica = 500 micras.
Figuras 8­11.­ Elementos P2. Subbryantodus subaequalis s.f. HIGGINS, 1961. Elementos en vista “lateral­interna”.
Fig. 8­elemento dextral, figs. 9­11­ elementos sinestrales. Serie ontogenética. Fig. 9­espécimen ID2/8­3/34, fig. 9­
espécimen ID2/8­3/35; fig. 10­espécimen TZ2/4­2/269; fig. 11­ espécimen Pc2402/193. Escala gráfica = 300 mi­
cras.
Figuras 12­14.­ Elementos M. Neoprioniodus singularis s.f. (HASS, 1953). Elementos en vista “lateral­interna”.
Serie ontogenética. Fig. 12­espécimen ID2/8­3/50, elemento dextral; fig. 13­espécimen ID2/8­2/242, elemento si­
nestral; fig. 14­espécimen Pc2402/208, elemento sinestral. Escala gráfica = 300 micras.
Figuras 15­17.­ Elementos S0. Hibbardella pennata s.f. HIGGINS, 1961. Fig. 15­ espécimen ID2/8­3/46, vista “pos­
terior”; fig. 16­espécimen TZ2/4­2/311, vista “posterior”; fig. 17­espécimen TZ2/4­2/313, vista “postero­lateral”.
Escala gráfica = 100 micras.
Figuras 18, 19.­ Elementos S2­4. Hindeodella germana s.f. HOLMES, 1928. Elementos sinestrales, vista “lateral­
interna”. Fig. 18­espécimen ID2/8­3/179, fig. 19­espécimen ID2/8­2/245. Escala gráfica = 100 micras.
Vogelgnathus campbelli (REXROAD, 1957)
Figuras 20, 21.­ Elementos P1. Elementos sinestrales, vista “lateral­interna”. Fig. 20­espécimen ID2/8­3/142, fig.
21­espécimen ID2/8­3/140. Escala gráfica = 100 micras.






Vogelgnathus campbelli (REXROAD, 1957)
Figuras 1­3.­ Elementos P1. Elementos dextrales, vista “lateral­interna”. Figs. 1, 2­espécimen ID1/5­3/12, 2­
detalle de los nódulos y surco en la lámina “anterior”; fig. 3­espécimen ID2/8­3/141, vista “lateral­externa”. Escala
gráfica = 100 micras.
Synclydognathus libratus (VARKER, 1967)
Figuras 4, 5.­ Elementos ¿S0?. Apatognathus? librata s.f. VARKER, 1967.  Elementos sinestrales, vista “posterior”.
Fig. 4­espécimen ID2/8­3/165; fig. 5­espécimen ID2/8­2/75. Escala gráfica = 100 micras.
Elementos vicariantes de Synclydognathus spp.
Figuras 6­8.­ Elementos P1. Spathognathodus scitulus s.f. (HINDE, 1900). Fig. 6­espécimen Pc2356/8, elemento
detral, vista “lateral­interna”; fig. 7­espécimen ID1/1­1/3, elemento dextral, vista “lateral­externa”; fig. 8­espécimen
Pc2356/5, elemento sinestral, vista “lateral­externa”. Escala gráfica = 100 micras.
Figura 9.­ Elemento P2. Ozarkodina laevipostica s.f. REXROAD & COLLINSON, 1963. Espécimen ID2/8­3/172, ele­
mento sinestral, vista “lateral­interna”. Escala gráfica = 100 micras.
Figuras 10, 11.­ Elementos S. Apatognathus? chaulioda s.f. VARKER, 1967. Elementos en vista “posterior”. Fig.
10­espécimen ID2/8­4/9; fig. 11­espécimen ID2/8­2/80. Escala gráfica = 100 micras.
Figuras 12­13.­ Elementos S. Apatognathus? cuspidata s.f. VARKER, 1967. Elementos en vista “posterior”. Fig.
12­espécimen ID1/5­2/2; fig. 13­espécimen ID2/8­3/176. Escala gráfica = 100 micras.
Figuras 14, 15.­ Elementos S. Apatognathus? petila s.f. VARKER, 1967. Fig. 10­espécimen ID1/5­2/1, vista “pos­
terior”; fig. 15­espécimen Pc2356/9, vista “anterior”. Escala gráfica = 100 micras.
Figuras 16­19.­ Elementos S. Apatognathus? scalena s.f. VARKER, 1967. Fig. 16­ espécimen ID1/5­3/16, vista “pos­
tero­lateral”; fig. 17­espécimen ID2/8­2/86, fragmento de proceso “posterior”; fig. 18­espécimen ID2/8­3/14 (juvenil),
vista “posterior”; fig. 19­espécimen ID2/8­3/183 (juvenil), vista “posterior”. Escala gráfica = 100 micras.






Figura 1, 2.­ Patología ¿Decompositio?. Elemento P1 de Declinognathodus inaequalis (HIGGINS) Pc2358/1.
Figuras 3, 4.­ Patología Deflectio. Elemento P2 de Gnathodus girtyi HASS. Fig. 3­ espécimen TZ2/4­1/796; fig.
4­ detalle del extremo “posterior”; escala gráfica = 100 micras en ambas figuras. El extremo distal del proceso
“posterior” se encuentra plegado “internamente” en un grado mayor del pliegue normal que suele observarse en
esa parte de este tipo de elemento. Se observan además: (1) fracturas ortogonales al eje de mayor longitud de los
dentículos y al proceso “anterior” con pérdida de las partes fracturadas, (2) cavidades producidas por disolución
del apatito en la zona “basal” del elemento y (3) sobrecimientos de apatito en forma de una red de polígonos con
márgenes irregulares denominada microtextura de contramoldes (MTCM) y microtextura de recubrimiento irregular
(MTRI) (BLANCO­FERRERA & SANZ­LÓPEZ, 2011, BLANCO­FERRERA & SANZ­LÓPEZ, 2011) en el elemento (ver Lá­
mina 14, figuras 9­11), recubrimientos minerales de arcilla.
Figura 5.­ Patología Diminutio. Elemento P2 (“clarki”) de Idioprioniodus spp. Espécimen TZ2/4­2/110, escala
gráfica = 200 micras. El ejemplar sufrió fracturación del ápice de la cúspide y de los dos dentículos “anteriores” a
la cúspide en vida del animal que fueron posteriormente reparadas, exhibiendo un proceso de rejuvenecimiento
por nuevas láminas de apatito, de forma que los ápices presentan un tamaño menor del que deberían. El tercer den­
tículo dispuesto de forma “anterior” a la cúspide, está afectado por una nueva fracturación pero no llegó a ser re­
parado completamente por nuevas láminas de apatito, sino sólo por unas pocas dándole una morfología de muñón.
Además, el ejemplar presenta pérdida de los dos procesos por fracturación, ya sea de tipo tafonómico o por la me­
todología empleada para su extracción.
Figura 6.­ Patología Diminutio. Elemento M (“conjuctus”) de Idioprioniodus spp. Espécimen TZ2/4­2/234, escala
gráfica = 200 micras. Fracturación del ápice de la cúspide, especialmente de su margen “posterior”, seguida de re­
paración y rejuvenecimiento por nuevas láminas de apatito. El proceso “posterior” así como la anticúspide y el
dentículo más cercano a la cúspide se encuentran fracturados. Esta fracturación puede ser de tipo tafonómico o por
la manipulación de la muestra durante la extracción de los elementos conodontales.
Figuras 7, 8.­ Patología Diminutio. Elemento S3­4 (“typa”) de Idioprioniodus spp. Fig. 7­ espécimen TZ2/4­1/173;
fig. 8­ detalle de los dentículos del proceso “anterior”; escala gráfica = 200 micras en ambas figuras. La fracturación
por el uso funcional de la pieza ha afectado tanto a la cúspide como al ápice de los dentículos del proceso “anterior”
produciendo su disminución de tamaño, observándose además la consiguiente reparación de las partes afectadas
por el recubrimiento de éstas por nuevas láminas de apatito y su rejuvenecimiento.
Figuras 9, 10.­ Patologías Deflectio, Diminutio y Fusio. Elemento P1 de Idioprioniodus claviger (ROUNDY). Fig.
10­ espécimen Pc2402/2, escala gráfica = 400 micras; fig. 11­ detalle de los dentículos del proceso “lateral”, escala
gráfica = 200 micras. En el sexto dentículo más distal respecto de la cúspide se observa que su ápice se encuentra
curvado hacia la cúspide no correspondiéndose con la morfología recta del resto de los dentículos, pudiéndose atri­
buir a la patología Deflectio. Una de las principales patologías que se identifica es la patología Diminutio, la cual
se observa en el tercer dentículo más cercano a la cúspide, evidenciándose un rejuvenecimiento del mismo. Por úl­
timo, las nuevas láminas de apatito que permitieron la reparación del tercer dentículo y su rejuvenecimiento al
cubrir al segundo dentículo no lo hicieron recuperando la morfología del dentículo sino fusionándolo con los ad­
yacentes (Patología Fusio). Esto posiblemente se deba a que este segundo dentículo se fracturó muy cerca de la
base, por lo que su reparación es más sencilla si se fusiona con los dentículos adyacentes que desarrollando la mor­
fología previa del dentículo. Otros procesos que se observan: (1) fracturación del proceso “anterolateral” y (2) mi­
crotextura de contramoldes (MTCM).
Figuras 11, 12.­ Patologías Duplicatio y Fusio. Elemento P1 de Idioprioniodus claviger (ROUNDY). Fig. 11­ es­
pécimen Pc2402/6; fig. 12­ detalle de la parte central del elemento, escala gráfica = 200 micras en ambas figuras.
En la zona de confluencia de los dos procesos “laterales”, “posteriormente” a la cúspide, se ha desarrollado un den­
tículo de más (supernumerario) que reproduce la morfología y disposición de la cúspide (Patología Duplicatio).
Por otro lado, los dentículos tercero, cuarto y quinto, alejándonos de la cúspide, del proceso “lateral” sufrieron
fracturación y fueron fusionados entre sí por las sucesivas láminas de apatito que los regeneraron (Patología Fusio).
El ejemplar muestra también (1) fracturación del ápice de la cúspide, de algunos dentículos del proceso “anterola­
teral” y del proceso “anterolateral” con pérdida del extremo distal, y de (2) sobrecrecimientos minerales, en concreto,
microtextura de contramoldes (MTCM) y de recubrimiento irregular (MTRI).
Figura 13. Patologías Duplicatio y Diminutio. Elemento P1 de Idioprioniodus spp. Espécimen ID1/5­3/2, escala
gráfica = 100 micras. En el ejemplar se evidencia en la base de los dentículos tercero y cuarto, de los más alejados
a la cúspide, una duplicación de los dentículos en la parte “interna” del elemento (Patología Duplicatio). Los dos
dentículos “anteriores” a la cúspide presentan la patología Diminutio. La fracturación, posiblemente debida a los
métodos de extracción de los elementos conodontales, ha afectado a la cúspide y a los extremos de los procesos.
Tanto en los dentículos como en los procesos se observan pequeños hoyuelos debido a disolución.
Figuras 14, 15.­ Patologías Diminutio y Fusio. Elemento P2 de Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER). Fig.
14­ espécimen Pc2356/3; fig. 15.­ detalle de la parte central del elemento; escala gráfica = 100 micras en ambas fi­
guras. Fracturación y regeneración por nuevas láminas de apatito de la cúspide, de forma que su nuevo ápice es
más pequeño y estrecho que el original (Patología Diminutio) e inicio de fusión de la cúspide con el dentículo más
cercano a ella en el proceso “posterior” por recubrimiento de las nuevas láminas de apatito (Patología Fusio).






Figuras 1, 2.­ Patologías Diminutio y Fusio. Elemento P1 de Idioprioniodus claviger (YOUNGQUIST & MILLER).
Fig. 1­ espécimen TZ2/4­2/29; fig. 2­ detalle de cúspide y proceso “lateral”; escala gráfica = 500 micras en ambas
figuras. En el proceso “lateral” se observan varios dentículos fracturados y los estadios tempranos de la regeneración
de éstos por adición y recubrimiento de nuevas láminas de apatito (Patología Diminutio) e incluso fusión de unos
dentículos con otros (Patología Fusio). La cúspide y varios dentículos se encuentran fracturados con pérdida de
los ápices.
Figuras 3, 4.­ Patología Fusio. Elemento P1 de Idioprioniodus claviger (ROUNDY). Fig. 3­ espécimen TZ2/4­2/10;
fig. 4­ detalle del extremo distal del proceso “lateral; escala gráfica = 500 micras en ambas figuras. Dentículos fu­
sionados con los adyacentes debido al recubrimiento de éstos por láminas de apatito que los envuelven y unen. Se
observa fracturación de la cúspide, de varios dentículos y de la parte distal del proceso “anterolateral”.
Figura 5.­ Patología Impresio. Elemento P1 de Lochriea commutata (BRANSON & MEHL). Espécimen ID2/8­3/3;
escala gráfica = 100 micras. En la plataforma “externa” presenta una indentación de ésta hacia la carena de márgenes
redondeados, posiblemente debida a la presencia de una partícula extraña que impidiese el normal desarrollo de la
plataforma. Fracturación y pérdida de la lámina libre, así como del margen de la plataforma “interna”.
Figuras 6, 7.­ Patología ¿Occlusio?. Elemento P1 de Gnathodus girtyi girtyi HASS. Fig. 6­ espécimen TZ2/4­
2/378, escala gráfica = 200 micras; fig. 7­ detalle del extremo distal del proceso “posterior”, escala gráfica = 100
micras. La ornamentación de la parte “posterior” de la plataforma es anómala respecto a la de otros elementos de
la misma subespecie. La ornamentación del parapeto “interno” se encuentra interrumpida en un punto cerca del
extremo distal de éste al igual que la carena, reanudándose en el extremo distal de la plataforma. En esta parte
distal de la plataforma se genera una zona carente de ornamentación y ligeramente deprimida que podría ser el ne­
gativo de una estructura positiva (i.e. nódulo) desarrollada en la pareja contraria a este elemento en el aparato co­
nodontal que conformasen.
Figura 8.­ Patología ¿Occlusio?. Elemento P1 de Gnathodus girtyi soniae RHODES, AUSTIN & DRUCE. Espécimen
TZ2/4­1/545; escala gráfica = 200 micras. La ornamentación de la parte “anterior” del parapeto “interno” difiere
de la de otros especímenes de esta subespecie en que en lugar de estar compuesta simplemente por crestas y surcos
transversales al margen “interno” del parapeto y a la carena, algunas crestas se encuentran fusionadas en distintos
puntos formando un semicírculo con una depresión central produciendo una depresión en esta zona que posible­
mente podría haber sido ocupada por una estructura positiva en el elemento contrario de la pareja de elementos P1.
Fracturación y pérdida de la lámina libre que por el aspecto redondeado de la superficie fracturada puede indicar
que ésta no se produjo por los métodos de extracción de los elementos conodontales.
Figura 9.­ Elemento P1 de Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY). Espécimen TZ2/4­1/717; escala gráfica =
200 micras. Distorsión continua (dc) del extremo distal de la lámina libre sin producirse fracturación. Probablemente
corresponde a la etapa fosildiagenética. Presencia de fractura transversal a la plataforma debida al manipulado (fm)
del ejemplar al colocarlo en el cilindro para fotografiarlo con el MEB. Se observa microtextura de recubrimiento
irregular (MTRI) en la parte “posterior” de la plataforma.
Figuras 10, 11.­ Elemento P1 de Gnathodus girtyi soniae (HIGGINS). Fig. 10­ espécimen TZ2/4­1/549; escala gráfica 
= 200 micras; fig. 11­ detalle del área cementada; escala gráfica = 100 micras. Distorsión discontinua (dd) en el 
extremo “posterior” de la plataforma con desplazamiento de éste hacia la parte “interna” del ejemplar, y 
cementación (cem) al resto de la misma en la nueva posición mediante precipitación de apatito (fenómeno de 
presión­disolución debido a compactación), filosilicatos y cuarzo (Anexos Xa, b, c). La fracturación de la lámina libre 
puede deberse a un proceso de alteración tafonómica o a la metodología para la extracción de los elementos 
conodontales de la roca.
Figuras 12­14.­ Elemento P1 de Idiognathoides sulcatus sulcatus? HIGGINS & BOUCKAERT. Fig. 12­ espécimen 
Capa U/2, escala gráfica = 200 micras; fig. 13- detalle de la plataforma, escala gráfica = 100 micras, fig. 14­ 
detalle de la zona de fractura entre la lámina libre y la plataforma, escala gráfica = 40 micras. La lámina libre se 
encuentra frac­turada en su parte media y en su unión con la plataforma (distorsión discontinua, dd). La 
fracturación no es total y, junto con la presencia de filosilicatos (fls), cuarzo (Qtz) y otros componentes de la 
matriz que los englobaba, las partes del elemento se mantienen unidas. El ejemplar se encuentra afectado en la 
zona del surco central de la plataforma por disolución, al ser una zona preferente para este proceso por tratarse de 
un área deprimida. La microtextura de recubrimiento irregular se observa como una textura grumosa que recubre 
el elemento enmascarándola ornamentación de la superficie “oral”.






Figuras 1­3.­ Elemento P1 de Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY). Fig. 1­ espécimen TZ2/4­2/351; fig. 2­
detalle de la lámina libre; escala gráfica = 200 micras en ambas figuras, fig. 3­ detalle de la plataforma; escala 
gráfica = 100 micras en ambas figuras. Distorsión discontinua en el extremo “anterior” de la lámina libre (dd) y 
desplazamiento, y cementación por precipitación de apatito (cem) que mantiene ambas partes unidas; producidas 
durante la etapa fosildiagenética (Anexos XIa, b). En la plataforma se puede observar disolución (dis) de la 
lámina más externa de apatito producida a favor de las depresiones existentes entre los nódulos de la plataforma 
“externa” y de los surcos entre las crestas del parapeto “interno”. Se observan también, en algunas partes (p. e.j., 
extremo “posterior” de la plataforma “externa”; extremo “anterior” del parapeto “interno”) una envoltura de 
pequeños cris­tales de apatito similar a la microtextura de pequeños cristales ( MTCP). 
Figura 4.­ Elemento S de Cavusgnathus spp. Espécimen ID1/5­3/4; escala gráfica = 200 micras. Distorsión dis­
continua (dd) que ha separado en algunas áreas el elemento pero sin pérdida de las partes separadas. Los dentículos 
y la cúspide también se encuentran fracturados ortogonalmente a su longitud.
Figura 5.­ Elemento P1 de Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER). Espécimen ID2/8­3/205; escala gráfica 
= 200 micras.Fracturación (dd) del extremo “anterior” del ejemplar que permanece vinculado al resto del 
elemento por una pocos puntos de unión. Pequeños hoyuelos en la cúspide y los dentículos debido a disolución, 
aunque no afecta demasiado al elemento ya que se mantiene la microestructura de estrías radiales de la cúspide y 
dentículos.
Figura 6.­ Elemento P1 de Gnathodus girtyi girtyi HASS. Espécimen TZ2/4­1/687; escala gráfica = 100 micras. 
Fracturación (dd) y pérdida de la lámina libre. Disolución incipiente (dis) de la lámina externa de apatito a favor 
de estructuras negativas, en este caso, la parte “anterior” del surco adcarenal situado entre la carena y el parapeto 
“interno”.
Figuras 7, 8.­ Elemento P1 de Declinognathodus inaequalis (HIGGINS). Fig. 7­ espécimen ID2/8­2/68; fig. 8.­ de­
talle de la parte “anterior” de la plataforma; escala gráfica = 100 micras en ambas figuras. La superficie “oral” de 
la ornamentación de la carena y de ambos parapetos en la parte “anterior” de la plataforma se encuentra disuelta. 
Las figuras representan un ejemplo de la “microtextura de disolución de la ornamentación” de BLANCO­FERRERA 
(2011), en la que los relieves positivos de la plataforma, la ornamentación de crestas y nodulos, pueden vaciarse 
por disolución e incluso exponerse las láminas internas. Esta corrosión también afecta a los ápices de los 
dentículos de la lámina libre como se observa en la Figura 8. Se observa también, fracturación y pérdida de la 
lámina libre.
Figuras 9, 10.­ Elemento P1 de Declinognathodus inaequalis (HIGGINS). Fig. 9­ espécimen ID2/8­2/69; fig. 10.­
detalle de la parte “anterior” de la plataforma; escala gráfica = 100 micras en ambas figuras. Ejemplo de ornamen­
tación afectada por disolución donde se ha producido el vaciado de los relieves positivos [“Microtextura de diso­
lución de la ornamentación” de BLANCO­FERRERA (2011)].  La disolución también ha afectado al surco adcarenal 
entre la carena y el parapeto “interno” [“Microtextura de disolución de la superficie” de BLANCO­FERRERA (2011)]. 
Parte de la lámina libre se ha perdido por fracturación.
Figura 11­13.­ Elemento P1 de Idioprioniodus claviger (ROUNDY). Fig. 11­espécimen TZ2/4­2/45,escala gráfica 
=100 micras; fig. 12­ detalle de la cavidad basal, escala gráfica = 100 micras; fig. 13­detalle del proceso “posterior”,
escala gráfica = 20 micras. Distorsión discontinua (dd) en la cavidad basal sin producirse una fracturación completa,
y disolución (dis) afectando a las distintas láminas de apatito pudiendo observarse en algunas zonas del ejemplar
las distintas capas que lo componen (Anexo XII). La microestructura fibrosa (mf) típica de Idioprioniodus puede 
observarse en la cúspide.






Figura 1.­ Elemento M de Kladognathus spp. Espécimen TZ2/4­2/447; escala gráfica= 200 micras. Los dentículos
presentan fracturas ortogonales (dd) a su longitud con pérdida de los sus ápices. El aspecto ligeramente pulido y
romo de la zona de fractura podría indicar que la fracturación pueda haberse producido en la etapa bioestratinómica,
aunque no se descarta que pueda haberse producido por los métodos empleados para la extracción del elemento,
como posiblemente sea el caso de las fracturas de la cúspide y anticúspide porque presentan unos bordes más afi­
lados y poco desgastados.
Figura 2.­ Elemento P1­P2 de Kladognathus tenuis/complectens (BRANSON & MEHL) emend. REXROAD sensu SOMER­
VILLE & SOMERVILLE. Espécimen TZ2/4­1/845; escala gráfica= 200 micras. Fracturación mecánica (fm) debida a ma­
nipulado del ejemplar al colocarlo en el cilindro para ser fotografiado mediante MEB. Cúspide y dentículos fracturados,
en algunos casos posiblemente por métodos de extracción de la roca de los elementos conodontales. La disolución
(dis) afecta a la lámina externa de apatito en algunas zonas de ésta, como es el margen labiado del ejemplar.
Figura 3.­ Elemento S1 de Gnathodontideos e Idiognathodontideos. Espécimen TZ2/4­1/835; escala gráfica = 200
micras. Numerosas fracturas (dd) pueden observarse afectando tanto a la cúspide, como a los dentículos, pero la
fractura de la parte central del proceso “posterior” se debe a la manipulación del elemento para ser fotografiado
para MEB (fm). Las fracturas de los dentículos, más romas, pueden deberse a procesos de alteración tafonómica,
mientras que la del extremo distal del proceso “posterior” (fe), con bordes netos y agudos, pueda haberse producido
durante la extracción del elemento.
Figura 4.­ Elemento P1 de Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY). Espécimen TZ2/4­2/343; escala gráfica =
200 micras. Fracturación de la lámina libre con pérdida de los dentículos por metodología empleada para la extrac­
ción del elemento (fe). Por la morfología y tipo de fractura (muy definida, concentrada y limpia) probablemente se
deba o a la fracturación de la roca en campo mediante martillo o mediante prensa hidráulica en laboratorio para
obtener fragmentos más pequeños de roca para una disolución más eficaz de la misma.
Figura 5.­ Elemento P1 de Lochriea commutata (BRANSON & MEHL). Espécimen ID1/1­1/2; escala gráfica = 200
micras. Fracturación por extracción (fe) del elemento conodontal ya que se encontraron las dos partes separadamente
en la misma muestra y se unieron posteriormente. El ejemplar se encuentra recubierto por cristales de apatito con
microtextura de recubrimiento irregular (MTRI). 
Figura 6.­ Elemento S0 de Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER). Espécimen Pc3377/5; escala gráfica = 100
micras. Se observa una familia de fracturas (fe o dd) que puede haberse producido como consecuencia de un esfuerzo
puntual durante la fragmentación de la muestra mediante martillo (en campo) o prensa hidráulica (en laboratorio) para su
posterior ataque químico. Los efectos de la disolución (dis) se reconocen como cavidades tipo hoyuelos en los dentículos,
en la cúspide, en la parte basal de los procesos y en la cavidad basal. En los procesos se distinguen unas “paredes” corres­
pondientes a las primeras fases de desarrollo de una microtextura de contramoldes incipiente (MTCM).
Figura 7.­ Elemento P1 de Synclydognathus spp. (HINDE) (elemento Spathognathodus scitulus s.f. ). Espécimen
ID1/1­1/3; escala gráfica = 200 micras. Las dos familias de fracturas que pueden observarse (una paralela al eje
“antero­posterior”/dorso­ventral, y otra oblicua a éste) presentan unos bordes netos, limpios y bien marcados, sin
evidencias de un mínimo desgaste, por lo que pueden ser indicativas de haberse producido por el ataque físico em­
pleado en la extracción del elemento (fe). 
Figura 8.­ Elemento P1 de Mestognathus spp. Espécimen AK1/3­2/2; escala gráfica = 200 micras. El elemento se
encuentra fracturado con pérdida de la lámina “anterior” y parte de la plataforma (dd), producido probablemente
durante la fase bioestratinómica, y sufre un importante grado de abrasión (abr) con redondeo tanto de los márgenes
de la plataforma como de las fracturas. Además, la disolución ha avanzado a favor de las estructuras que más se
han visto afectadas por la abrasión como son las crestas y surcos de la plataforma y los nódulos de la carena lon­
gitudinal (“Microtextura de disolución de la ornamentación” de BLANCO­FERRERA, 2011). 
Figura 9.­ Elemento P1 de Mestognathus spp. Espécimen AK1/2/6; escala gráfica = 200 micras. Ejemplo de abra­
sión en el que el ejemplar, además de encontrarse fracturado con pérdida de parte del extremo “posterior” de la
plataforma y del parapeto “interno” (dd), presenta márgenes y fracturas redondeados y relieves positivos disueltos. 
Figuras 10­13.­ Elemento P1 de Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER. fig. 10­ espécimen Capa T/1, 
escala gráfica = 100 micras; fig. 11­ detalle de la plataforma, escala gráfica = 80 micras.; fig. 12­ detalle de la ex­
pansión de la cavidad basal con MTCM, escala gráfica = 80 micras; fig. 13­ detalle de la MCTM, escala gráfica = 
20 micras. Disolución y Microtextura de contramoldes. El surco medial de la plataforma es más marcado y pro­
fundo debido a la disolución (dis). Se observan además, sobrecrecimientos de cristales de apatito como la micro­
textura de contramoldes (MTCM) y la microtextura de cristales pequeños (MTCP) de BLANCO­FERRERA (2011) Y 
BLANCO­FERRERA & SANZ­LÓPEZ (2011) (Anexos XIVa, b, c) en la expansión de la cavidad basal y 
recubrimientos minerales entre la plataforma y la lámina “anterior” (rm).
Figura 14.­ Elemento P2 de Lochriea commutata (BRANSON & MEHL). Espécimen ID2/8­3/35; escala gráfica =
100 micras. Disolución de la cúspide y los dentículos evidenciada por las cavidades y hoyuelos que incluso afectan
a la microestructura radial original (dis). Fracturas en la cúspide y los dentículos ortogonales a su longitud con pér­
dida de los ápices. También se observan fracturas (dd).
Figura 15.­ Elemento P1 de Vogelgnathus campbelli (REXROAD). Espécimen ID2/8­3/140; escala gráfica = 100 mi­
cras. El ejemplar, presenta diversas fracturas (dd), posiblemente por la metodología para su extracción, aunque
una de las fracturas se debe a la manipulación del mismo (fm). Se observan además, hoyuelos y cavidades debido
a la disolución (dis) tanto en los dentículos y cúspide como en el margen basal.






Figuras 1­3.­ Elemento P1 de Gnathodus girtyi girtyi HASS. Fig. 1­ espécimen TZ2/4­1/686; fig. 2­ detalle de la
plataforma; fig. 3­ detalle del área de unión de la lámina libre y la carena. Escala gráfica de las tres figuras= 100
micras. Ejemplo de disolución (dis) a favor de estructuras negativas como son el surco adcarenal entre el parapeto
“interno” y la plataforma, y surcos del parapeto “interno” (figs. 1, 2). En la Figura 3 se observa en el surco, entre
el parapeto “interno” y donde se unen la lámina libre y la carena de la plataforma, un sobrecrecimiento de cristales
de apatito correspondiente a la microtextura de recubrimiento irregular (MTRI) de BLANCO­FERRERA (2011) y
BLANCO­FERRERA & SANZ­LÓPEZ (2011).
Figuras 4­8.­ Elemento P1 de “Gnathodus” homopunctatus ZIEGLER. Fig. 4­ espécimen TZ2/4­1/567, escala gráfica
= 100 micras; fig. 5­ detalle de la lámina libre y la carena, escala gráfica = 70 micras, fig. 6­ detalle de nódulo de
la lámina libre, escala gráfica = 10 micras; fig. 7­ detalle de diferentes microtexturas en la plataforma externa,
escala gráfica = 30 micras; fig. 8­ detalle de la microtextura de cristales grandes (MTCG) en la plataforma, y de la
microtextura de cristales pequeños (MCP) y microtextura inalterada (MTI), escala gráfica = 10 micras. Ejemplar
en el que se observa un estado de disolución avanzado de los dentículos de la lámina libre (dis). La disposición
oblicua de los cristales de apatito respecto de los márgenes de cada lámina en las zonas de relieve (BURNETT &
HALL, 1992) podría permitir que los fluidos penetrasen más fácilmente que en las zonas planas de la plataforma
donde los cristales se disponen perpendiculares a los márgenes de las láminas. En estos nódulos y dentículos se
observan grandes espacios entre las distintas láminas de apatito (Figs. 4­6). La plataforma del ejemplar se encuentra
recubierta por distintos tipos de microtexturas (BLANCO­FERRERA, 2011; BLANCO­FERRERA & SANZ­LÓPEZ, 2011;
BLANCO­FERRERA & SANZ­LÓPEZ, 2012b): microtextura de cristales grandes (MTCG), entre las que se pueden re­
conocer dos subtipos, la microtextura de cristales grandes de tipo columnar (MTCGC) y en bloque o de tipo
“blocky” (MTCGB), y microtextura de cristales pequeños (MTCP) (Figs. 7, 8). Hay zonas circulares no recubiertas
por los cristales donde se observa la microtextura lisa original (MTI) correspondiente a lámina externa de apatito
(Fig. 8). Se observan también, una serie de fracturas (dd) en la parte “anterior” de la plataforma y en la zona de
unión de la lámina libre y la plataforma.
Figura 9.­ Elemento ¿S0? de Synclydognathus libratus (VARKER). Espécimen ID2/8­2/75; escala gráfica = 100
micras. Elementos S de synclydognátidos con cavidades de disolución (dis) entre los dentículos. En los dentículos
y la cúspide los efectos de la disolución se observan como cavidades, hoyuelos y cavidades tubulares. Las frac­
turas tanto de la cúspide y dentículos como de los procesos son, por lo general, perpendiculares a su eje de mayor
longitud (dd).
Figura 10.­ Elemento S de Synclydognathus spp (Apatognathus? petila s.f.). Espécimen ID1/5­2/1; escala gráfica
= 100 micras. Disolución (dis) y fracturación (dd). La cúspide, dentículos, margen basal de los procesos y cavidad
basal presentan cavidades y superficies rugosas o corroídas debido a la disolución (dis). En la superficie fracturada
del proceso “posterior”, puede observarse como la disolución se ha producido a favor de las láminas.
Figuras 11­13.­ Elemento P1 de Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY). Fig. 11­ espécimen TZ2/4­1/779, escala
gráfica = 100 micras; fig. 12­ detalle de la lámina libre, escala gráfica = 100 micras; fig. 13­ detalle de la plataforma
“externa”, escala gráfica = 60 micras en ambas figuras. Disolución (dis) a favor de las láminas de apatito de la lá­
mina libre. Sobrecrecimiento de cristales de apatito autigénico como microtextura de contramoldes (MTCM) y de
recubrimiento irregular (MTRI).
Figuras 14­16.­ Elemento S3/4 de Idioprioniodus spp. Fig. 14­ espécimen Pc2402/91, escala gráfica = 200 micras;
figs. 15, 16­ detalle de la cúspide, escala gráfica = 100 micras en ambas figuras. Disolución de las distintas láminas
de apatito (dis). Se puede observar la microestructura fibrosa (mf) de las láminas de apatito (la), típica de Idio­
prioniodus, y el progreso de la disolución, primero presentándose como pequeñas cavidades y hoyuelos (Fig. 15)
que aumentan su tamaño y se expanden mostrando incluso la lámina inferior (lb) de apatito aún sin disolver (Fig.
16). El ejemplar también se encuentra fracturado (dd), y por el aspecto desgastado de las fracturas, podría haber
ocurrido durante la etapa bioestratinómica. La cavidad basal presenta un escaso relleno de óxidos de hierro (rc).






Figuras 1­4.­ Elemento P1 de Gnathodus bilineatus ssp.. Fig. 1­ espécimen AK1/7­2/1, escala gráfica = 100 micras;
fig. 2­ detalle de la plataforma del elemento, escala gráfica = 100 micras; fig. 3­ detalle de una cavidad basal, escala
gráfica = 30 micras; fig. 4­ detalle de una cavidad basal, escala gráfica = 20 micras. La plataforma y la lámina libre
están completamente perforadas, observándose cavidades pseudorregulares debidas a bioerosión. La disolución ha
progresado a favor de estas cavidades (Anexos XIIIa, b). 
Figuras 5, 6.­ Elemento P1 de Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER). Fig. 5­ espécimen Capa T/8, escala
gráfica = 100 micras; fig. 6­ espécimen Capa T/8, escala gráfica = 80 micras. Ejemplar con sobrecrecimiento de
cristales de apatito con microtextura de contramoldes (MTCM), observándose en algunos casos los fantasmas de
cristales que se encontraban sobre el elemento, y también microtextura de recubrimiento irregular (MTRI). La ca­
vidad basal también se encuentra tapizada por la microtextura de recubrimiento irregular.
Figuras 7, 8.­ Elemento P1 de Lochriea commutata (BRANSON & MEHL). Fig. 7­ espécimen TZ2/4­1/401, escala
gráfica = 100 micras; fig. 8­ detalle de la plataforma, escala gráfica = 90 micras. Sobrecrecimiento de apatito au­
tigénico con microtextura de recubrimiento irregular (MTRI) de SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA (2012b) con
formación de rosetas en los nódulos de la carena.
Figuras 9­11.­ Elemento P2 de Gnathodus girtyi HASS. Fig. 9­ espécimen TZ2/4­1/796, escala gráfica = 100 micras;
fig. 10­ detalle de la parte de barra del proceso “posterior”; escala gráfica = 30 micras; fig. 11­ detalle de la superficie
de la cúspide; escala gráfica = 40 micras. En el ejemplar se observan: (1) fracturas ortogonales al eje de mayor lon­
gitud de los dentículos y al del proceso “anterior” (dd), (2) cavidades producidas por disolución del apatito (dis)
en la zona “basal” del elemento, en la cúspide y en los dentículos; (3) microtextura de recubrimiento irregular
(MTRI) y (4) microtextura de contramoldes (MTCM) (SANZ­LÓPEZ & BLANCO­FERRERA , 2012b). En las super­
ficies del área apical de la cúspide y los dentículos no recubiertas por las microtexturas se distingue la microes­
tructura estriada original.






Figuras 1­3.­ Elemento P1 de Gnathodus bilineatus ssp. 1. Fig. 1­ espécimen Pc2402/257, escala gráfica = 100
micras; Fig. 2­ detalle de la plataforma “externa”, escala gráfica = 100 micras; Fig. 3­ detalle de la figura anterior,
escala gráfica = 40 micras. Ejemplar en el que se observa la microtextura de contramoldes incipiente (MTCM) y
la microtextura de recubrimiento irregular (MTRI) (Anexos XVa, b).
Figuras 4­6.­ Elemento P1 de Idioprioniodus claviger (ROUNDY). Fig. 4­ espécimen Pc2402/2, escala gráfica =
400 micras; Fig. 5­ detalle de los dentículos escala gráfica = 100 micras; Fig. 6­ detalle de la figura anterior, escala
gráfica = 40 micras. Microtextura en contramoldes (MTCM) más evolucionada que en el ejemplar anterior (Anexos
XIIa, b). Entre las paredes de apatito de los contramoldes, se observa la microtextura inalterada (MTI), que es la
microestructura fibrosa (mf) típica de Idioprioniodus.
Figuras 7­9.­ Elemento juvenil de tipo P1 de Lochriea commutata (BRANSON MEHL). Fig. 7­ espécimen Capa N/1,
escala gráfica = 100 micras; Fig. 8­ detalle de la plataforma, escala gráfica = 100 micras; Fig. 9­ detalle de la parte
“anterior” de la plataforma “externa”, escala gráfica = 20 micras. La lámina libre del elemento se encuentra lige­
ramente plegada en su extremo “anterior” (dc) y algunos dentículos presentan disolución, observándose, las dife­
rentes láminas de apatito que los componen. La plataforma se encuentra recubierta por la microtextura de cristales
pequeños (MTCP) (Anexo XVII).
Figura 10.­ Elemento P1 de Mestognathus bipluti HIGGINS. Espécimen AK1/3­1/3; escala gráfica = 200 micras.
Recubrimientos minerales de arcilla (illita) y óxidos de hierro (rma), y feldespato potásico (rmb).
Figuras 11, 12.­ Elemento P1 de Palmatolepis sp.. Fig. 11­ espécimen AK1/7­1/26; fig. 12­ detalle de la plataforma
del elemento, escala gráfica = 100 micras en ambas figuras. Ejemplar reelaborado (corresponde a un taxón del De­
vónico), que presenta un sobrecrecimiento de cristales de apatito autigénico con microtextura de cristales grandes
de varios tipos: columnares (MTCGC) en el área de la plataforma próxima a los nódulos de la carena, denticulares
(MTCGD) en la zona de los nódulos de la carena, por la morfología pseudohexagonal de los cristales, y en bloque
o de tipo “blocky” (MTCGB) desde la parte media de la plataforma hacia sus márgenes (BLANCO­FERRERA, 2011;
BLANCO­FERRERA & SANZ­LÓPEZ 2012b).
Figura 13.­ Elemento P1 posiblemente de Polygnathus sp..Espécimen Pc2776/1; escala gráfica = 100 micras. Ele­
mento reelaborado perteneciente a un taxón del Devónico. 






Ejemplares de la Formación Tizra (Meseta Central). CAI 2,5­3.
Series ontogenéticas de diversos taxones de conodontos con distintos tipos de morfología en los que se observan
las variaciones en el color de los elementos conodontos en función del estadio ontogenético. Las formas adultas a
gerontes (Figs. 1, 2, 6, 7, 10, 16) presentan colores marrones oscuros, casi negros debido a un número mayor de lá­
minas de apatito y de materia orgánica, que podrían indicar valores de CAI de 4 a 4,5. En cambio, las formas ju­
veniles (Figs. 5, 9, 13, 14, 18) tienen un color marrón claro a ambarino translúcido por estar compuestas por un
menor número de láminas de apatito, pudiendo indicar valores de 1­1,5, según el elemento y la morfología. En los
estadios intermedios, entre adultos y juveniles (Figs. 3, 4, 8, 11, 12, 17), se observan colores marrones claros medios,
con valores de CAI de 2,5 a 3.
Figuras 1­5.­ Serie ontogenética del elemento P1 de Idioprioniodus claviger (ROUNDY); elemento ramiforme digi­
rado. Fig. 1­espécimen TZ2/4­1/1, ejemplar geronte; fig. 2­ espécimen TZ2/4­2/19, ejemplar adulto; fig. 3­espéci­
men TZ2/4­1/29, ejemplar adulto/juvenil; fig. 4­espécimen TZ2/4­1/34, ejemplar juvenil/adulto; fig. 5­espécimen,
TZ2/4­2/44, ejemplar juvenil. En los elementos ramiformes es conveniente evaluar el CAI en las partes más finas
del elemento, como los márgenes de los procesos porque como se observa en las distintas figuras en las partes más
robustas el color es mucho más oscuro.
Figuras 6­9.­ Serie ontogenética del elemento P1 de Lochriea commutata (BRANSON & MEHL); elemento pectini­
forme carminiescafado. Fig. 6­espécimen TZ2/4­1/233, ejemplar geronte; fig. 7­ espécimen TZ2/4­1/250, ejemplar
adulto; fig. 8­espécimen TZ2/4­1/259, ejemplar adulto/juvenil; fig. 9­espécimen TZ2/4­1/399, ejemplar juvenil.
La morfología y la ausencia de ornamentación en este tipo de elemento lo convierten en uno de los mejores de las
colecciones de Marruecos para evaluar el CAI, debido a que el color es uniforme en gran parte de la plataforma
excepto en la carena.
Figuras 10­14.­ Serie ontogenética del elemento P1 de Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY); elemento pec­
tiniforme carminiescafado. Fig. 10­espécimen TZ2/4­1/719, ejemplar geronte; fig. 11­ espécimen TZ2/4­1/729,
ejemplar adulto; fig. 12­espécimen TZ2/4­1/745, ejemplar adulto/juvenil; fig. 13­espécimen TZ2/4­1/750, ejemplar
juvenil/adulto; fig. 14­espécimen TZ2/4­1/779, ejemplar juvenil. En este tipo de elementos, con la plataforma or­
namentada se puede observar que incluso se producen variaciones de color dentro del mismo elemento. El parapeto
“interno” al ser más robusto presenta colores más oscuros que la plataforma “externa” y, dentro de esta última, las
áreas ornamentadas son más oscuras que las sin ornamentar y más finas, como los márgenes de la plataforma o las
áreas entre nódulos.
Figura 15.­ Ejemplar adulto de elemento P1 de Mestognathus bipluti HIGGINS; elemento pectiniforme carminipla­
nado. Espécimen TZ2/4­1/864, ejemplar adulto a geronte. Este tipo de elementos P1 son muy robustos, con muchas
láminas de apatito que pueden alcanzar hasta los 2 mm en las colecciones de Marruecos. Debido a esto, presenta
valores de CAI de 4 a 4,5, por lo que no es conveniente determinar el CAI en estos elementos a no ser que se en­
cuentren representados todos los estadios ontogenéticos para observar la variación de color de un estadio a otro.
Figuras 16­18.­ Serie ontogenética del elemento S3, vicariante de Gnathodontideos e Idiognathodontideos (de este
último grupo en función de la edad del material); elemento ramiforme bipennado. Fig. 16­espécimen TZ2/4­1/836,
ejemplar adulto; fig. 17­ espécimen TZ2/4­1/839, ejemplar adulto; fig. 18­espécimen TZ2/4­1/840, ejemplar juvenil.
Son elementos ramiformes bipennados y como en el caso de los digirados, el CAI debe evaluarse en las partes más
finas.
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Ejemplares de la Formación Akerchi (Meseta Central). CAI 3­3,5.
Ejemplos de CAI anómalos. Estos ejemplares proceden de calizas y calizas arenosas que representan medios so­
meros a muy someros dentro de la plataforma. Las cinco primeras figuras muestran un color gris (Figs. 2, 3) o va­
riaciones de color en el mismo elemento (Figs. 1, 4, 5), donde se observan tonos marrones muy oscuros o marrones
oscuros a claros con otras zonas grisáceas. Según SARMIENTO & GARCÍA­LÓPEZ (1996) esto puede ser debido a me­
teorización (posiblemente en el caso de las Figuras 2 y 3) o a soluciones salinas de baja temperatura (como puede
ser el caso de las Figuras 1, 4, 5). Estas variaciones de color son comunes en los ejemplares de la Fm Akerchi. En
los elementos en los que se puede evaluar el CAI, como en las zonas más finas de la plataforma “externa” de los
ejemplares de las Figuras 4 y 5, o en los ejemplares de las Figuras 6 y 7, el color marrón medio a marrón medio/os­
curo con tonos rojizos podría ser indicativo de valores de 3­3,5. En todo caso, no se puede determinar de forma de­
finitiva el valor CAI, porque los tonos grisáceos pueden enmascarar el color original, así como por el escaso número
de ejemplares.
Figura 1.­ Elemento P1 de Mestognathus spp.,  elemento pectiniforme carminiplanado. Espécimen AK1/2/6, ejem­
plar adulto. De color marrón oscuro casi negro con un tono grisáceo en el extremo de la plataforma.
Figura 2.­ Elemento P1 de Gnathodus bilineatus ssp.; elemento pectiniforme carminiescafado. Espécimen AK1/3­
2/1, ejemplar adulto. Ejemplar de color gris y mate. CAI anómalo. 
Figura 3.­ Elemento P1 de Gnathodus pseudosemiglaber THOMPSON & FELLOWS, pectiniforme carminiescafado.
Espécimen AK1/4­1/2, ejemplar adulto. Ejemplar de color gris y mate. CAI anómalo. 
Figuras 4, 5.­ Elementos P1 de Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY), pectiniformes carminiescafados. Fig.
4­espécimen AK1/7­2/2, ejemplar adulto; fig. 5­espécimen Pc2769/1, ejemplar adulto. Plataformas “externas” de
color marrón claro­medio en las partes más finas a marrón oscuro en las zonas ornamentadas y parapetos “internos”
de color marrón oscuro con tonos grisáceos. Posible valor CAI de 3­3,5.
Figura 6.­ Elemento P1 de Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER), pectiniforme carminado. Espécimen
Pc2769/4, ejemplar adulto. Posible valor CAI de 3­3,5.
Figura 7.­ Elemento S de Synclydognathus spp., ramiforme bipennado/¿digirado?. Espécimen Pc2769/7, ejemplar
adulto. Posible valor CAI de 3­3,5
Ejemplares de la Formación Idmarrach (Meseta Central). CAI 3­3,5.
Se ilustran tanto formas adultas (Figs. 8, 10, 15) como formas juveniles (Figs. 9, 11, 16) de diversos taxones de
tipo pectiniforme y de distintos tamaños para evidenciar la variación de color entre uno y otro estadio. Las formas
adultas presentan colores marrones oscuros con tonalidades rojizas (CAI 3­4), mientras que las juveniles son de
color marrón claro lechoso, con ciertos tonos rojizos (CAI 2­2,5). Se ilustra también la serie ontogenética de los
elementos P1 de “Gnathodus“ homopunctatus. En todo caso, incluso en formas juveniles, los colores son más os­
curos y menos transparentes en las formas juveniles, que los elementos de la Fm Tizra. El valor del CAI de las aso­
ciaciones de conodontos de esta formación es de 3­3,5.
Figuras 8, 9.­ Elementos P1 de Gnathodus bilineatus bilineatus (ROUNDY), pectiniforme carminiescafado. Fig. 8­
espécimen ID2/8­2/64, ejemplar adulto; fig. 9­espécimen ID2/8­3/118, ejemplar juvenil. Ejemplares con parapeto
“interno” y plataforma “externa” ornamentada. Se observan las diferencias de color entre formas adultas y juveni­
les.
Figuras 10, 11.­ Elementos P1 de Lochriea commutata (BRANSON & MEHL), pectiniformes carminiescafados. Fig.
10­espécimen ID2/8­3/9, ejemplar adulto; fig. 11­espécimen ID2/8­3/23, ejemplar juvenil. Ejemplares sin orna­
mentación en la plataforma “externa”. La forma adulta y juvenil presentan distinto color, pero el hecho que la pla­
taforma “externa” carezca de ornamentación facilita la evaluación del valor CAI en este tipo de elemento.
Figuras 12­14.­ Elementos P1 de “Gnathodus“ homopunctatus ZIEGLER, pectiniformes carminiescafados. Fig. 12­
espécimen ID2/8­3/93, ejemplar adulto; fig. 13­espécimen ID2/8­3/99, ejemplar adulto/juvenil; fig. 14­espécimen
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ID2/8­3/110, ejemplar juvenil. La forma adulta a geronte es de color marrón oscuro a marrón medio en algunos
puntos de la plataforma, mientras que la forma juvenil es de color marrón claro lechoso y menos transparente que
los juveniles de la Fm Tizra. La forma intermedia (Fig. 13) presenta un color marrón claro a medio, excepto en la
zona ornamentada que es oscuro, con ciertos tonos rojizos.
Figuras 15, 16.­ Elementos P1 de Vogelgnathus campbelli (REXROAD), pectiniformes carminados. Fig. 15­espécimen
ID2/8­3/142, ejemplar adulto; fig. 16­espécimen ID2/8­3/143, ejemplar juvenil. Estos elementos P1 son más pe­
queños, incluso formas adultas, que los de cualquier otro taxón. Debido a esto, las formas adultas tienen colores si­
milares a los de las formas adultas/juveniles de otros taxones y los de las formas juveniles pueden ser ligeramente
más claros y translúcidos que los de los juveniles de otros taxones.
Ejemplares de la Formación Tirhela. CAI 3­3,5.
La Fm Tirhela presenta una sucesión estratigráfica muy similar a la de la parte superior de la Fm Idmarrach, con la
que se correlaciona, reconociéndose también el límite Serpujoviense­Bashkiriense (Misisípico­Pensilvánico) el
cual se identifica por el inicio de una sedimentación continental deltaica caracterizada por conglomerados y are­
niscas de color rojizo entre los que se intercalan calizas bioclásticas depositadas en los períodos más estables tec­
tónicamente. En la Fm Tirhela, la sedimentación relacionada con este límite se refleja desde la mitad de la sección
de Tirhela, a diferencia de la Fm Idmarrach, donde se reconoce a techo de la sección de Idmarrach 2, por lo que se
encuentra más desarrollada en la primera formación. Esta influencia continental se ve reflejada en los conodontos
porque muchos de ellos presentan tonos rojizos, relacionados con la tinción por fluidos ricos en hierro, produciendo
una ligera hematitización de los elementos conodontales. Aunque algunos ejemplares se encuentran teñidos, espe­
cialmente los de la parte media a superior de la sección, el CAI puede ser evaluado en determinadas zonas de los
ejemplares donde no se observan esas tonalidades, o en ejemplares que no presentan hematitización, determinándose
unos posibles valores de CAI de 3­3,5.
Figura 17.­ Elemento S de Kladognathus spp., ramiforme bipennado. Espécimen Pc3372/2, ejemplar adulto. Color
marrón oscuro en gran parte del elemento a medio en el proceso “posterior”.
Figuras 18, 19.­ Elementos P1 de Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER), ramiformes carminados. Fig. 18­
espécimen Pc3377/3, ejemplar adulto; fig. 19­espécimen Pc3377/4, ejemplar juvenil. El ejemplar adulto presenta
un color marrón medio con tonos rojizos debido a que se encuentra hematitizado, mientras que el juvenil es de
color marrón claro lechoso a medio, con algunas áreas ligeramente teñidas de rojo por el mismo proceso.
Ejemplares de la Formación Ouarkziz (Cuenca de Tindouf). CAI 1,5.
El valor CAI de los elementos conodontales de esta formación es bajo, debido a que incluso las formas adultas de
elementos P1 (Fig. 20) tienen colores marrones claros a medios, manteniéndose translúcidos en las áreas más finas
del elemento, por lo que se les ha asignado un valor CAI de 1,5.
Figura 20.­ Elemento P1 de Cavusgnathus unicornis YOUNGQUIST & MILLER, pectiniforme carminiescafado. Es­
pécimen Capa T/1, ejemplar adulto.
Figura 21.­ Elemento P1 de Hindeodus cristula (YOUNGQUIST & MILLER), pectiniforme carminado. Espécimen
Capa T/8, ejemplar adulto.






















                                                                                              Centrodus duplicatus PANDER (1856,  




















































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































S D F S D F S D F S D F S D F S D F
P1 Lonchodina ponderosa s.f. 1
M Neoprioniodus conjunctus s.f. 1
S1β Metalonchodina multidentata  s.f. 1
S3-4 Ligonodina typa  s.f.
Fragmentos 1
Kladognathus macrodentata P1-P2 Kladognathus macrodentata 1 1
P1-P2 Magnilaterella clarkei s.f. 1
P1-P2 Magnilaterella complectens s.f.
P1-P2 Magnilaterella contraria s.f.
M Neoprioniodus peracutus  s.f. 1 1
M Neoprioniodus scitulus  s.f. 1
M Neoprioniodus s.f. spp. 1 3
S0 Hibbardella milleri  s.f.
S Ligonodina levis  s.f. 1
S Ligonodina tenuis  s.f. 1
S Ligonodina s.f. spp. 1 1 9
P1 Spathognathodus cristula s .f. 3 2
P2 Ozarkodina curvata  s.f.
M Neoprioniodus camurus  s.f.
S0 Trichonodella imperfecta  s.f.
S ("Sb") Falcodus ? alatoides s .f. 2
S ("Sc") Hindeodella spp. s.f. 1
Hindeodus spp. P1 1
M Neoprioniodus varians  s.f.
S Hindeodella tenuis  s.f. 1 1
Gnathodus bilineatus bilineatus P1 1 2
Gnathodus bollandensis P1 1 1
P1 1
P2 Ozarkodina delicatula  s.f. 2
Gnathodus girtyi girtyi P1 1 4
Gnathodus girtyi rhodesi P1
Gnathodus girtyi meischneri ? P1
"Gnathodus" homopunctatus P1 9 12 2
Gnathodus spp. P1 1
Declinognathodus inaequalis P1 1 4
M Synprioniodina microdenta  s.f. 1
S1 Hindeodella uncata  s.f.
S2 Hindeodella simplex  s.f.
Mestognathus beckmanni ? P1 1
Mestognathus bipluti P1 2 1
Mestognathus spp. P1 2 1
Mestognathus ? spp. P2 1
P1 Spathognathodus commutatus  s.f. 2 1 17 11 4
P2 Subbryantodus subaequalis  s.f. 2 3
M Neoprioniodus singularis  s.f. 1 2
S0 Hibbardella pennata  s.f.
S2-S4 Hindeodella germana  s.f. 1
Vogelgnathus campbelli P1 Spathognathodus campbelli  s.f. 1 1
Synclydognathus libratus S( ¿S0?) Apatognathus ? librata  s.f.
P1 Spathognathodus scitulus  s.f. 1 2 1
P2 Ozarkodina laevipostica  s.f.
S Apatognathus ? chaulioda  s.f.
S Apatognathus ? cuspidata  s.f.
S Apatognathus ? petila  s.f.
S Apatognathus ? scalena  s.f.
S Apatognathus ? spp. s.f.



















Conodontos/kg 2,290 0,734 1,629 0,639 3,539
Material tratado (gramos) 6111,9 2721,8 2455,2 3127,5 6498,2
Total ejemplares 14 2 4 2 23
Total ejemplares sinestrales, dextrales y fragmentos
Varios 2 2


















Especie multielemental Especie morfotaxonómica
Idmarrach 1
ID1/1-1 ID1/1-2 Pc2318 ID1/5-2 ID1/5-3Elemento
AnexosPaula Medina Varea
S D F S D F S D F S D F S D F S D F
P1 Lonchodina ponderosa s.f.
M Neoprioniodus conjunctus s.f.
S1β Metalonchodina multidentata  s.f.
S3-4 Ligonodina typa  s.f. 1
Fragmentos
Kladognathus macrodentata P1-P2 Kladognathus macrodentata 2 1 4 1 1
P1-P2 Magnilaterella clarkei s.f. 1 1 1 2
P1-P2 Magnilaterella complectens s.f. 1
P1-P2 Magnilaterella contraria s.f. 1
M Neoprioniodus peracutus  s.f. 2 2
M Neoprioniodus scitulus  s.f. 1 1
M Neoprioniodus s.f. spp. 1 1
S0 Hibbardella milleri  s.f.
S Ligonodina levis  s.f.
S Ligonodina tenuis  s.f. 1
S Ligonodina s.f. spp. 5 4 1 21 1 1 2
P1 Spathognathodus cristula s .f. 3 1 1 1 1
P2 Ozarkodina curvata  s.f. 1 1 1 1
M Neoprioniodus camurus  s.f. 2 1 1
S0 Trichonodella imperfecta  s.f.
S ("Sb") Falcodus ? alatoides s .f. 1 1 1
S ("Sc") Hindeodella spp. s.f. 2
Hindeodus spp. P1 2
M Neoprioniodus varians  s.f. 1
S Hindeodella tenuis  s.f. 1
Gnathodus bilineatus bilineatus P1 1 2 1
Gnathodus bollandensis P1 2 1 1 3
P1 1
P2 Ozarkodina delicatula  s.f. 1 3
Gnathodus girtyi girtyi P1 1
Gnathodus girtyi rhodesi P1 1
Gnathodus girtyi meischneri ? P1 1 1
"Gnathodus" homopunctatus P1 1 4 2 12 11 4 2
Gnathodus spp. P1
Declinognathodus inaequalis P1 1 1 1
M Synprioniodina microdenta  s.f. 2
S1 Hindeodella uncata  s.f. 3 2
S2 Hindeodella simplex  s.f. 1 3
Mestognathus beckmanni ? P1
Mestognathus bipluti P1
Mestognathus spp. P1 1 1 2
Mestognathus ? spp. P2
P1 Spathognathodus commutatus  s.f. 7 2 21 9 2 2 2
P2 Subbryantodus subaequalis  s.f. 3 7 5
M Neoprioniodus singularis  s.f. 2 3 6 18 8 2 1
S0 Hibbardella pennata  s.f.
S2-S4 Hindeodella germana  s.f. 1 1 9 6
Vogelgnathus campbelli P1 Spathognathodus campbelli  s.f. 1 1 4 1
Synclydognathus libratus S( ¿S0?) Apatognathus ? librata  s.f.
P1 Spathognathodus scitulus  s.f. 3 1 2 4 1 1
P2 Ozarkodina laevipostica  s.f. 3 1 1
S Apatognathus ? chaulioda  s.f.
S Apatognathus ? cuspidata  s.f.
S Apatognathus ? petila  s.f.
S Apatognathus ? scalena  s.f.
S Apatognathus ? spp. s.f.










11,417 3,088 1,887 1,223
4905
39,234 57,368
2778,2 10179,8 2452,4 5827,8 7418,9




39 177 3 5
Datos generales















ANEXO III: IDMARRACH (continuación)
Cavusgnathus spp.
Gnathodus bilineatus sspp.








Especie morfotaxonómica Pc2356 ID2/8-3 Pc2358 ID2/8-4
1
Idmarrach 2
Especie multielemental ID2/9 Pc2359Elemento
Paula Medina VareaAnexos
Paula Medina Varea Anexos
S D F S D F S D F S D F S D F S D F
M Neoprioniodus peracutus  s.f. 1
S Ligonodina s.f. spp. 1
P1 Spathognathodus cristula s .f. 2
S0 Trichonodella imperfecta  s.f.
Mestognathus  spp. P1 1
P1 Spathognathodus scitulus  s.f. 1
S Apatognathus ? petila  s.f.
S Apatognathus ? spp. s.f.
0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 2 0 2 0 0
ANEXO IV: TIRHELA







Total ejemplares sinestrales/dextrales y fragmentos
Elementos S 1 1
3 5
Varios




1,405 0,439 0,447 0,894 1,397 1,966
2134,5 2274,8 2234,3 2236,4 2147,3 2542,6





96,310,1 104,7 58,3 170,5 52,7
Anexos Paula Medina Varea
S D F S D F S D F S D F
M Neoprioniodus scitulus  s.f. 1
M Neoprioniodus s.f. spp. 1
S Ligonodina levis  s.f. 1
S Ligonodina s.f. spp. 1 1
Hindeodus cristula P1 Spathognathodus cristula s .f. 2
Cavusgnathus unicornis P1 1
P1 1
M Neoprioniodus varians  s.f. 1 1
S Hindeodella tenuis  s.f. 1
Idiognathoides sulcatus sulcatus ? P1 1 1
Mestognathus bipluti P1 1
Lochriea commutata P1 Spathognathodus commutatus  s.f. 1
1 1 2 5 4 0 1 1 0 0 1 0
ANEXO V: TINDOUF
Especie multielemental Especie morfotaxonómica
Capa N Capa T Capa U Capa V
Elemento

















Total ejemplares sinestrales/dextrales y fragmentos
Total ejemplares
Residuo sólido insoluble (gramos) 8,4 6,6 14 24,2
Paula Medina Varea Anexos







TZ3/1-1 2399,4 60 TZ3/6 2923,5 61,4
TZ3/1-2 2880,5 84,4 TZ3/7 2720,4 62,5
TZ3/1-3 2261 165,7 TZ3/8 2101,5 17,9
TZ3/3-1 2765,4 164,3 2 TZ3/10-1 2295,1 35,8
TZ3/3-2 2572,3 281,6 TZ3/10-2 2479,4 26,8
TZ3/5-1 2672,3 12,8 1 TZ3/12 2816 56,6
TZ3/5-2 2943,6 18,2 Total 33830,4 1048 3







TZ4/1-1 3140,9 88,9 1 TZ4/4-1 2357,3 20,1 1
TZ4/1-2 3086,7 258,6 TZ4/4-2 2557,4 23,4
TZ4/3-1 3493,9 55,1 TZ4/5 3000,9 137,4
TZ4/3-2 2838,5 48,8 Total 20475,6 608,9 2







TZ2/1-1 2281,7 45,8 TZ2/2-3 2629,2 11,9 1
PC2379 2807,3 39,1 TZ2/3-1 2827,4 20,3
TZ2/1-2 6133,3 87,1 7 TZ2/3-2 5243,7 80,5 4
PC2382 2238 65,3 TZ2/4-1 6540 71,3 2399
TZ2/1-3 5279,6 56 2 PC2402 4855,7 92,1 795
PC2384 2601,4 46 TZ2/4-2 6821,1 41,2 843
TZ2/1-4 2970,9 26,2 TZ2/4-3 6493,9 26,6
TZ2/2-1 3504,9 19,1 PC3864 3331,9 159,9 242
TZ2/2-2 2347,5 12,2 Total 68907,5 900,6 4293







TZ5/1 2809 180,8 TZ5/8 2423,1 42,4
TZ5/3 2563,3 6 TZ5/9 3471,6 62,9 2
TZ5/4 5176,8 60,3 2 TZ5/10-1 2182 101,3
TZ5/6 4816,1 70,6 10 TZ5/10-2 3570,9 45,7
TZ5/7 2818 19,6 1 Total 29830,8 589,6 15







PC3808 3140,9 88,9 254 PC3848 3086,7 258,6 60
Resultados del tratamiento en laboratorio y del triado de las muestras de las Formación Tizra (Región de Adarouch, Meseta 
Central). Para cada muestra se indica: gramos de roca procesados, gramos de residuo sólido insoluble obtenido después del 
tratamiento químico de la roca y concentración del residuo, y número de elementos conodontales obtenidos mediante triado 
del residuo sólido insoluble si la muestra fue productiva.
gramos residuo conodontos
159271,9 3494,6 4627






Secciones TZ9 (PC3808) y TZ11 (PC3848) 
Secciones Tizra (Totales)
gramos roca 
Anexos Paula Medina Varea









PC3264 2113,9 34 PC3288 2207,2 35,3
PC3278 2043,7 21,3 Total 6364,8 90,6









AK1/2 2828,1 133,7 7 AK1/4-2 2883,4 39,3
AK1/3-1 3253,2 135,1 7 AK1/5 2695,3 60,4
AK1/3-2 2983,5 169 7 AK1/7-1 6344,1 524,2 76
AK1/3-3 2968,6 98,3 2 AK1/7-2 2617,2 168,2 16
AK1/4-1 2296,8 82 8 Total 28870,2 1410,2 123









AK2/1 2466,9 283,1 3 PC2775 2825,5 198,6 1
PC2769 6772,2 637,8 37 AK2/8-1 2257,4 124,4
PC2770 9490,2 793,9 22 AK2/8-2 2822,2 233,3 4
AK2/6-1 2997 327,7 1 AK2/8-3 2566 209,4
PC2773 3607,8 349,6 PC2776 3539,2 493,1 13
AK2/6-2 2617,2 316,4 2 AK2/8-4 2641,1 105,3 7
AK2/6-3 2348,4 273,1
AK2/6-4 2066,6 230,5 3
Anexo VII: Metodología. Formaciones Mouarhaz y Akerchi
Resultados del tratamiento en laboratorio y del triado de las muestras de las formaciones Mouarhaz y Akerchi (Región de 
Adarouch, Meseta Central). Para cada muestra se indica: gramos de roca procesados, gramos de residuo sólido insoluble 
obtenido después del tratamiento químico de la roca y concentración del residuo, y número de elementos conodontales 
obtenidos mediante triado del residuo sólido insoluble si la muestra fue productiva.
gramos roca gramos residuo conodontos
77887,9 5986,4 216
Formación Mouarhaz





Total 49017,7 4576,2 93
Paula Medina Varea Anexos









ID1/1-1 6111,9 133,3 14 ID1/4 2690,2 23
ID1/1-2 2721,8 36,2 2 ID1/5-1 2802 24,5
PC2307 4622,4 126,8 PC2318 2455,2 78,1 4
ID1/1-3 5736,5 90,7 ID1/5-2 3127,5 100,2 2
ID1/1-4 2156 28,7 PC2319 2346,1 72,2
PC2309 2833,3 12,4 PC2320 2451,4 64,7
PC2310 2427,1 10,5 PC2321 2367,2 92,1
ID1/2 2672,1 21,3 ID1/5-3 6498,2 123,1 23
ID1/3 3137,8 15 Total 57156,7 1052,8 45









ID2/1-1 2988,3 35,7 ID2/7-2 2960 44,6
ID2/1-2 3087,9 18,5 ID2/7-3 2763,6 59,3
ID2/1-3 2691,4 33,1 ID2/8-1 3197,6 34,2
ID2/2 3620,3 44,6 PC2354 2449,5 45,5
ID2/3 3312,4 8,6 ID2/8-2 11524,5 335,2 242
ID2/4-1 2665,8 19,6 PC2356 2778,2 27 109
ID2/4-2 3278,2 35 ID2/8-3 10179,8 181,9 584
ID2/5 2559,5 50,2 PC2358 2452,4 50,9 28
ID2/6-1 3180,6 26,5 ID2/8-4 5827,8 141,6 18
ID2/6-2 3152,3 26 ID2/9 7418,9 80,2 14
ID2/6-3 3314,7 61,7 PC2359 4905 90 6
ID2/7-1 2616,9 26,1 Total 92925,6 1476 1001
Anexo VIII: Metodología. Formación Idmarrach
Resultados del tratamiento en laboratorio y del triado de las muestras de la Formación Idmarrach (Región de Adarouch, Meseta 
Central). Para cada muestra se indica: gramos de roca procesados, gramos de residuo sólido insoluble obtenido después del 
tratamiento químico de la roca y concentración del residuo, y número de elementos conodontales obtenidos mediante triado del 
residuo sólido insoluble si la muestra fue productiva.
Sección ID3 (muestra)








gramos roca gramos residuo conodontos
153070,6 2564,5 1046
Anexos Paula Medina Varea









PC3304 2134,5 10,1 3 PC3330A 2234,3 58,3 1
PC3307 2206,1 8,8 PC3330B 2243,0 50,9
PC3310 2200,9 6,6 PC3336 2188,9 120,4
PC3313 2156,2 17,0 PC3364 2236,4 170,5 2
PC3316 2063,9 34,1 PC3372 2147,3 52,7 3
PC3320 2274,8 104,7 1 PC3377 2542,6 96,3 5
PC3326 2099,0 181,0 Total 28727,9 911,4 15









Capa A 2617,2 203,9 Capa Ms 3001,0 4,4
Capa D 2586,3 431,3 Capa N 3472,3 8,4 4
Capa E 2641,5 165,9 Capa O 2636,9 49,0
Capa H 2537,1 11,9 Capa P 2474,0 3,2
Capa I 2630,1 28,7 Capa T 383,5 6,6 9
Capa K 2973,9 2,4 Capa U 1483,1 14,0 3
Capa L 3636,2 2,6 Capa V 4609,8 24,2 1
Capa Mm 2843,1 1,2 Total 40526,0 957,7 17
Cuenca de Tindouf- Formaciones Betaina y  Ouarkziz
Sección compuesta Djebel Ourakziz (muestras)
Formación Tirhela
Sección Tirhela (muestras)
Anexo IX: Metodología. Formación Tirhela y formaciones Betaina y Ouarkziz
Resultados del tratamiento en laboratorio y del triado de las muestras de la Formación Tirhela (Región de Adarouch, Meseta 
Central) y de las formaciones Betaina y Ouarkziz (Cuenca de Tindouf). Para cada muestra se indica: gramos de roca 
procesados, gramos de residuo sólido insoluble obtenido después del tratamiento químico de la roca y concentración del 
residuo, y número de elementos conodontales obtenidos mediante triado del residuo sólido insoluble si la muestra fue 
productiva.
ANEXO Xa: Espécimen TZ2/4-1/549 Gnathodus girtyi soniae 
 
  
Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 2 
 
Standard : 
P    GaP    
Ca    Wollastonite    
 
Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
P K 19.32 14.95 44.27 P2O5  
Ca K 39.83 23.83 55.73 CaO  
O 40.85 61.22    
Totals 100.00     
 
 




Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry 
(Normalised) 
Number of iterations = 7 
 
Standard : 
C    CaCO3    
Al    Al2O3    
Si    SiO2    





Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
C K 19.74 26.20 72.34 CO2  
Al K 0.67 0.39 1.26 Al2O3  
Si K 11.10 6.30 23.74 SiO2  
Ca K 1.90 0.76 2.66 CaO  
O 66.59 66.35    
Totals 100.00     
 
 
ANEXO Xc: Espécimen TZ2/4-1/549 Gnathodus girtyi soniae 
 
  
Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 2 
 
Standard : 
Si    SiO2    
 
Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
Si K 46.74 33.33 100.00 SiO2  
O 53.26 66.67    
Totals 100.00     
 
 
ANEXO XIa: Espécimen TZ2/4-2/351 Gnathodus bilineatus bilineatus  
 
 
Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 6 
 
Standard : 
C    CaCO3    
Mg    MgO    
Al    Al2O3    
Si    SiO2    
P    GaP    
K    MAD-10 Feldspar    





Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
C K 17.18 23.62 62.95 CO2  
Mg K 0.67 0.45 1.11 MgO  
Al K 6.69 4.09 12.63 Al2O3  
Si K 8.08 4.75 17.29 SiO2  
P K 0.74 0.40 1.70 P2O5  
K K 2.15 0.91 2.59 K2O  
Ca K 1.23 0.51 1.72 CaO  
O 63.26 65.28    





ANEXO XIb: Espécimen TZ2/4-2/351 Gnathodus bilineatus bilineatus  
 
 
Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 5 
 
Standard : 
C    CaCO3    
P    GaP    
Ca    Wollastonite    
 
Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
C K 14.52 21.50 53.20 CO2  
P K 10.47 6.01 23.98 P2O5  
Ca K 16.31 7.24 22.82 CaO  
O 58.71 65.26    





ANEXO XII: Espécimen TZ2/4-2/45 Idioprioniodus claviger  
 
 
Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 5 
 
Standard : 
C    CaCO3    
P    GaP    
Ca    Wollastonite    
 
Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
C K 14.26 21.42 52.26 CO2  
P K 8.91 5.19 20.42 P2O5  
Ca K 19.52 8.79 27.32 CaO  
O 57.30 64.60    
Totals 100.00     
 
 




Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 2 
 
Standard : 
P    GaP   1-jun-1999 12:00 AM 
Ca    Wollastonite   1-jun-1999 12:00 AM 
 
Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
P K 17.03 13.41 39.02 P2O5  
Ca K 43.58 26.53 60.98 CaO  
O 39.39 60.06    
Totals 100.00     
 
 
ANEXO XIIIb: Espécimen AK1/7-2/1 Gnathodus bilineatus 
Spectrum processing : 
No peaks omitted 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 2 
Standard : 
P    GaP   1-jun-1999 12:00 AM 
Ca    Wollastonite   1-jun-1999 12:00 AM 
Element Weight% Atomic% Compd% Formula 
P K 6.78 5.79 15.53 P2O5 
Ca K 60.37 39.87 84.47 CaO 
O 32.85 54.34 
Totals 100.00 
ANEXO XIVa: Espécimen Capa T/1 Cavusgnathus unicornis 
Spectrum processing :  
Peak possibly omitted : 2.631 keV 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 4 
Standard : 
C    CaCO3    
Na    Albite    
P    GaP    
Ca    Wollastonite  
Element Weight% Atomic% Compd% Formula 
C K 12.61 19.60 46.21 CO2 
Na K 1.68 1.36 2.26 Na2O 
P K 8.28 4.99 18.97 P2O5 
Ca K 23.27 10.84 32.55 CaO 
O 54.16 63.21 
Totals 100.00 


































Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 4 
 
Standard : 
C    CaCO3    
P    GaP    
Cl    KCl    





Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
C K 12.02 18.83 44.06 CO2  
P K 10.34 6.28 23.70 P2O5  
Cl K 0.85 0.45 0.00   
Ca K 22.44 10.53 31.40 CaO  
O 54.35 63.90    
Totals 100.00     
 
 

































Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 4 
 
Standard : 
C    CaCO3    
Na    Albite    
P    GaP    
Ca    Wollastonite    







Compd% Formula  
               
C K 11.67 19.13 42.76 CO2  
Na K 0.97 0.83 1.31 Na2O  
P K 8.92 5.67 20.43 P2O5  
Ca K 20.30 9.97 28.40 CaO  
Au M 6.33 0.63 7.10 Au2O3  
O 51.81 63.77    
Totals 100.00     
 
 




Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 3 
 
Standard : 
C    CaCO3    
P    GaP    
Ca    Wollastonite    
 
Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
C K 7.49 12.79 27.45 CO2  
P K 13.42 8.88 30.75 P2O5  
Ca K 29.87 15.28 41.80 CaO  
O 49.21 63.05    
Totals 100.00     
 
 




Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 2 
 
Standard : 
P    GaP    
Ca    Wollastonite    
 
Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
P K 17.71 13.88 40.58 P2O5  
Ca K 42.47 25.72 59.42 CaO  
O 39.82 60.41    
Totals 100.00     
 
 




Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 2 
 
Standard : 
P    GaP    
Ca    Wollastonite    
 
Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
P K 19.94 15.37 45.69 P2O5  
Ca K 38.81 23.11 54.31 CaO  
O 41.25 61.52    
Totals 100.00     
 
 




Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 4 
 
Standard : 
C    CaCO3    
P    GaP    
Ca    Wollastonite    
 
Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
C K 9.36 15.27 34.30 CO2  
P K 13.53 8.56 31.01 P2O5  
Ca K 24.79 12.12 34.69 CaO  
O 52.31 64.05    
Totals 100.00     
 
 
ANEXO XVII: Espécimen Capa N/1 Lochriea commutata  
 
 
Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 2 
 
Standard : 
P    GaP    
Ca    Wollastonite    
 
Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
P K 17.45 13.70 39.99 P2O5  
Ca K 42.89 26.02 60.01 CaO  
O 39.66 60.28    
Totals 100.00     
 
 
























Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 2 
 
Standard : 
P    GaP    
Ca    Wollastonite    
 
Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
P K 3.79 3.32 8.68 P2O5  
Ca K 65.27 44.19 91.32 CaO  
O 30.94 52.49    
Totals 100.00     
 
 






Spectrum processing :  
Peaks possibly omitted : 2.155, 9.720 keV 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 5 
 
Standard : 
C    CaCO3    
Mg    MgO    
Al    Al2O3    
Si    SiO2    
Ca    Wollastonite    





Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
C K 18.21 25.13 66.73 CO2  
Mg K 1.86 1.27 3.09 MgO  
Al K 4.31 2.65 8.14 Al2O3  
Si K 6.10 3.60 13.05 SiO2  
Ca K 2.88 1.19 4.03 CaO  
Fe K 3.85 1.14 4.95 FeO  
O 62.78 65.02    
Totals 100.00     
 
 




Spectrum processing :  
Peak possibly omitted : 6.400 keV 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry  
(Normalised) 
Number of iterations = 4 
 
Standard : 
C    CaCO3    
Na    Albite    
Al    Al2O3    
Si    SiO2    
K    MAD-10 Feldspar    





Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
C K 10.45 16.70 38.30 CO2  
Na K 1.43 1.20 1.93 Na2O  
Al K 5.57 3.96 10.52 Al2O3  
Si K 16.60 11.34 35.50 SiO2  
K K 2.56 1.26 3.09 K2O  
Au M 9.51 0.93 10.66 Au2O3  
O 53.88 64.63    
Totals 100.00     
 
 
ANEXO XXI: Espécimen Pc2770/4 Cavusgnathus navicula?  
 
 
Spectrum processing :  
No peaks omitted 
 
Processing option : Oxygen by stoichiometry (Normalised) 
Number of iterations = 2 
 
Standard : 
Si    SiO2    
 
Element Weight% Atomic% Compd% Formula  
               
Si K 46.74 33.33 100.00 SiO2  
O 53.26 66.67    
Totals 100.00     
 
 

